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Vor^vort 



Das vorliegende kleine Buch ist, wie der Titel sagt, aus 
Vorlesungen entstanden, die zum ersten Male im Herbst 1885, zum 
dritten Male im Herbst 1894 an der Kopenhagener Universitat 
gehalten wurden und welche 1887 zum ersten Male (in DSLnisch) 
gedruckt erschienen. Der Zweck der Vorlesungen wie der des 
Bucbes war, eine Einftihrung in das verwickelte embryologische 
Studium zu bieten, welches sich nach und nach zu einer centralen 
Stelle in den biologischen Disciplinen emporgearbeitet hat. Ich 
versuchte es, die allgemeinen, hierher geh5rigen Begriffe und Er- 
scheinungen zu sammeln und durch Beispiele und lUustrationen zu 
erlautern. Die Begrenzung war nach mehreren Seiten bin keines- 
wegs eine leichte, und einzelne Abschnitte stehen in etwas lockerem 
Zusammenhang mit dem Uebrigen; doch wurden sie mitgenommen, 
weil es fur den Anfanger zweckm3,ssig sein muss, in einem solchen 
Lehrbuch auch eine Orientierung uber diese Sachen zu finden. 

In den acht Jahren, die seit jener ersten Herausgabe verflossen 
sind, hat eine starke Weiterentwicklung der Embryologie stattge- 
funden. Ganz neue Forschungsrichtungen sind aufgekeimt oder sind 
noch im Keimen begrififen; ich dnnke dabei namentlich an die von 
Wilhelm Roux inaugurierten und von zahlreichen anderen Forschem 
seitdem angestellten experimentellen Untersuchungen, sowie an die 
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genauen Forschungen der neuen Zeit uber die Reifung der Geschlechts- 
produkte und tiber die Befruchtung. 

Diese Forschungsrichtungen , namentlich die experimentelle 
KichtuDg habe ich in diesem Buche m5glichst eiogehend beruck- 
sichtigt. Denn wenn und wo in einem Wissenschaftszweig experi- 
mentell gearbeitet werden kann, soUte das immer gescbehen. Wie 
viel man sich von dieser Richtung in der Embryologie erwarten darf, 
lasst sich zur Zeit noch scbwer sagen; dass sie schon Wichtiges zu 
Tage gefbrdert bat, ist sicber. Und gerade fur die Erziehung 
jUngerer Menscben zu wissenscbaftlicben Arbeiten ist es bedeutungsvoU, 
so viel als mSglicb auf die ricbtige Anwendung der experimentellen 
Metbode binzuweisen. Genaues Beobacbten und Experimentieren^ 
das sind die Wege, die dem angebenden Forscher anzuweisen sind. 
In einem Anbang babe icb einige Metboden des embryologi- 
scben Arbeitens — leicbtere und scbwierigere — zusammen- 
gestellt Der Anfanger tbate wobl daran, dieselben durcbzulesen 
und das Eine oder das Andere davon praktiscb zu prufen (es wird 
vorausgesetzt, dass Derjenige, welcber das Studium der Embryologie 
anfangt, mit der allgemeinen bistologiscben Tecbnik einigermassen 
vertraut ist; die Angaben tiber Fixierung, Hartung u. s. w. der 
Embryonen sind dessbalb nur sebr kurz gebalten). 

Aus demselben Grunde, aus welcbem die genau beobacbtende 
und die experimentelle Forscbuugsricbtung in den Vordergrund 
gestellt wurden, babe icb mich gegen eine andere Richtung im 
Ganzen ablehnend verbalten. Namlicb gegen die naturpbilosopbische, 
Der Anfanger wenigstens sollte immer vor der Naturphilosopbie 
verscbont werden. Denn Nicbts ist geeigneter, in dem Bewusstsein 
desselben die Grenze zwiscben Sicherem und Hypotbetiscbem, zwischen 
Beobacbtetem und Erscblossenera zu verwiscben, als die Erziebung 
in einer naturphilosopbischen Scbule. Man entsinnt sicb nocb, wie 
vor einer Anzahl von Jahren ein bekannter Anatom — und Lebr- 



Vorwort. VII 

buchverfasser — erklarte, dass durch einige von ihm gemachte 
Beobachtungen eine (ruber aufgestellte Theorie zu einer „unamst5ss- 
lichen Thatsache^' erhoben worden sei, um dann ein paar Jahre 
spater dieselbe — seine „Thatsache'' — fur irrthumlicb zu erklaren 
und sich nun mit frischem Muth einer neuen Theorie anzuschliessen. 
Kein Wunder dass, wenn ein naturphilosophischer Lehrer seinen 
Schulern seine Theorien als die Quintessenz der modemen Wissen- 
schaft mittheilt, die Sch tiler dann anstatt gut zu beobachten, 
„beweisen", was bewiesen werden soil, und schlechte Arbeiten liefern. 
Es ware leicht, dies mit Beispielen zu belegen; doch mochte ich 
PersOnlichkeiten vermeiden. Aber eine Keaktion gegen die natur- 
philosophische Richtung ist heutzutage sehr nOthig 

Wenn mein Buch sich auch hauptsachlich an den Anfanger 
wendet, glaube ich doch nicht, dass es ganz ohne Interesse fur 
weiter Vorgeschrittene sein wird. Denn ich war bemtiht, mir uberall 
ein mOglichst selbstandiges Urtheil zu bilden und man. wird zahl- 
reiche kritische Bemerkungen und allgemeine Er5rterungen in den 
verschiedenen Kapiteln finden. 

Kopenhagen, Mitte Februar 1895. 
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Erstes Buch 



Die Lehre von der Befmchtung 



B e r g h , Entwickelnngsgeschichte. 



I 






Yergleich der Fortpflanznng und Entwicklung einzelliger und mehrzelliger Thiere 

— Conjugation der Infusorien — Fortpflanznng der kolonienbildenden Flagellaten 

— Nothwendigkeit der Conjugation ftlr die Erhaltung der Arten bei den Infusorien 

Der Zweig der Naturwissenschaft, welcher Embryologie 
genannt wird, handelt von den beim individuellen Entsteben der 
Organismen zu Tage tretenden Erscbeinungen , und seine letzte 
Aufgabe ist die Erkenntniss der pbysikaliscben Ursacben dieser Er- 
scbeinungen. Von diesen Ursacben baben wir aber vor der Hand 
keine begrtindete Vorstellung. So wenig wie der Krystallograpb im 
Stande ist, anzugeben, wesbalb ein bestimmter Stofi gerade diese 
bestimmte Krystallfoim annimmt, eben so wenig vermOgen wir den 
Grand dafur anzugeben, wesbalb gerade dieses oder jenes Ei diese 
Oder jene Entwicklung durcbmacbt. Wenn man ein weiblicbes Tbier, 
z. B. ein Froscbweibcben, Eier legen und das M^nncben derselben 
Art daruber den Samen ergiessen sab, dann kann man mit der 
grOssten Sicberbeit voraussagen, dass aus diesen befrucbteten Froscb- 
eiern unter normalen UmstS-nden Fr5scbe entsteben werden, ebenso 
wie der Cbemiker, indem er zwei Verbindungen zusammenbringt, 
mit Genauigkeit die Bildung bestimmter Krystallformen voraussagen 
kann; aber Hber die Ursacben dafur, dass gerade diese oder jene 
Form sicb bildet, wissen wir Nicbts, weder in dem einen, nocb in 
dem anderen Falle. Dies sei gleicb an dieser Stelle bervorgeboben, 
weil in verscbiedenen Scbriften berubmter Embryologen bebauptet 
wird, sie batten die „mecbaniscben Ursacben" der Entwicklungs- 
vorgange erkannt; freilicb baben diese Forscber zu dem genannten 
Zweck sebr verscbiedene Wege eingescblagen. In der Tbat baben 
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diese Verfasser aber nur gewisse Erscheinungen aus der Entwicklungs- 
geschichte verallgemeinert und mit gewissen, einfach mechanischen 
Vorgangen verglichen, oder sie haben das Wort „mechanische Ur- 
sache^^ in ganz anderem Sinne, als man es sonst gebraucht, ver- 
wendet. Von einer wirklichen Causalitatserkeuntniss ist bei ihnen 
keine Bede. Die Entwickhingsgeschichte ist thatsachlich noch mit 
der Ermittlung der Erscheinungen beschaftigt; docb machen 
sich in der neuesten Zeit Bestrebungen geltend, die, wenn weiter 
entwickelt, zu einer wirklich tieferen Einsicht fuhren kOnnten. 
Hauptsachlich haben wir uns also hier mit einer Erorterung der 
Vorgange zu beschaftigen, durch welche der komplizierte Organis- 
mus aus dem befruchteten Ei, also durch die geschlechtliche Fort- 
pflanzung entsteht. Aber ehe wir anfangen, diese Vorgange in ihren 
verschiedenen Modifikationen zu untersuchen, muss zunachst die Frage 
behandelt werden, wie es sich bei den einfachsten, niedersten Organis- 
men, bei welchen es keine Eier und Samenzellen giebt, mit der ge- 
schlechtlichen Fortpflanzung und mit der Entwicklung verhalt. Dies 
wird der Hauptgegenstand dieses Abschnitts sein. 

Bei sehr vielen niedersten Organismen hat man — trotzdera 
dieselben gerade in der neueren Zeit Gegenstand sehr eifrigen Nach- 
forschens waren — keine Spur einer geschlechtlichen Fortpflanzung 
gefunden, und es ist wahrscheinlich, dass sie in der That hier nicht 
auftritt. Wir beschaftigen uns in dem Folgenden nur mit solchen 
Formen, bei welchen die Existenz der geschlechtlichen Fortpflanzung 
nachgewiesen oder wenigstens sehr wahrscheinlich ist. 

Die genauere Kenntniss der Organisation und Entwicklung der 
Thiere hat zwei Hauptabtheilungen derselben und zwar von sehr 
ungleicher Grosse unterscheiden lassen: Protozoen oder einzellige 
und Metazoen oder mehrzellige Thiere. Es giebt zwar kolonien- 
bildende Protozoen, die mehrzellig genannt werden mussen; aber 
auch fur diese hat der fundamentale Organisationsunterschied von 
den Metazoen voile Geltung, welcher in folgenden Worten zusammen- 
gefasst werden kann: bei den Protozoen erhalt sich die 
Individualitat der Zelle in vollkommener Beinheit; 
bei den Metazoen wird sie mehr oder weniger ver- 
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wischt. Ein jedes Metazoon ist aus einer grOsseren oder geringeren 
Anzahl von Zellen aufgebaut, von welchen jede ihre spezielle Fiinktion 
hat, und welche nicht im Stande sind, ein isoliertes Dasein fiir 
langere Zeit zu fiihren; von dem ubrigen Thierkorper abgetrennt, 
gehen sie schnell zu Grunde. Eine Muskel- oder Nervenzelle z. B. 
hat fur ihre Ern3,hrung, die sie nicht selbst besorgen kann, andere 
Zellen n5thig; eine Drusenzelle kann nicht fungieren, ohne dass sie 
von Nervenzellen beeinflusst wird (wird der eine Druse versorgende 
Nerv durchschnitten, degenerieren die Drusenzellen) u. s. w. Die 
bei weitem gr5sste Anzahl der Protozoen sind dagegen schlechthin 
einzellige Organismen. Eine Amobe und ein gew5hnliches Infusions- 
thier z. B. besteht nur aus einer einzigen Zelle, die eine ausser- 
ordentlich hohe und allseitige Organisation besitzen kann : das Proto- 
plasma eines solchen Infusionsthiers ist gew5hnlich in zwei Haupt- 
schichten (Ektoplasma und Bntoplasma) diiferenziert, welche noch 
weiter spezialisiert sein k5nnen, und von welchen jede ihre besonderen 
Baueigenthumlichkeiten und ihre besondere funktionelle Bedeutung 
hat: die aussere tragt Wimperhaare und enthalt 5fters kontraktile 
(muskuldse) Fasern, besorgt also die motorischen (und sensitiven) 
Funktionen, wahrend dagegen die innere Schicht die Resorption der 
Nahrungsstoflfe, sowie die Absonderungen besorgt; auch die Kerne 
sind stark diflferenziert, woruber unten Naheres. Alle Funktionen 
sind also hier in die einfache Zelle zusammengedrangt. Selbst bei 
den erwahnten mehrzelligen, kolonienbildenden Protozoen wird die 
Individualitat der einzelnen Zellen ganz wohl bewahrt, und die 
Zellen einer solchen Kolonie sind fast immer vollkommen gleich- 
artig ausgebildet; sowohl unter den Rhizopoden als unter den 
Geisselinfusorien (Flagellaten) und eigentlichen Infusorien (Ciliaten) 
werden solche kolonienbildende Formen angetroffen. Nur bei ganz 
vereinzelten Arten wird eine h5here Differenzierung erlangt, welche 
einen Schritt nach den Metazoen bin bezeichnet: indem namlich 
einzelne Zellen einer solchen Eolonie als Geschlechtszellen, als Ei- 
zellen oder als Samenzellen (Spennatozoen) sich ausbilden, wahrend 
alle anderen Zellen der Kolonie rein vegetativ sind. 

Es ist eine leicht verstandliche Thatsache, dass in Zusammen- 
hang mit dem oben besprochenen Bau-Unterschied ein fundamentaler 
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Unterschied in der Lebens- und Entwicklungsgeschichte eines Proto- 
zooDs und eines Metazoons existieren muss. Vergleicht man z. B. die 
Entwicklungsgeschichte eines Infusionsthiers mit derjenigen eines 
Schwammes oder eines Hydroidpolypen — um - nun gerade die 
niedrigsten, den Protozoan am n£Lchsten verwandten, mehrzelligen 
Thiere zu nehmen, so findet man so gut wie gar keine Ueberein- 
stimmung. Das Infusionsthier entsteht als selbstSLndiges Individuum 
gewOhnlich durch Quertheilung eines Muttertbieres und macht ge- 
w6hnlich wahrend seines Lebenslaufes keine wesentlichen Formver- 
SLnderungen durch; es findet keine Umbildung, sondern uur eia 
Wachsthum statt; es wird nicht aus einem einzelligen ein viel- 
zelliger, nicht aus einer einfachen Anlage ein komplizierter Organis- 
mus; nur die wegen der anfS^nglichen UnvoUst&ndigkeit ursprunglich 
fehlenden Organe legen sich an. So muss sich bei dem hinteren^ 
aus der Quertheilung hervorgehenden Individuum gewOhnlich der 
Mund neubilden, wahrend die kontraktile Yakuole meistens bei dem 
vorderen neugebildet wird; in einigen Fallen, so z. B. bei Stylonychia 
wird wahrend der Theilung fast der ganze Wimperapparat des Mutter- 
tbieres zuerst ruckgebildet und dann doppelt, als Wimperapparat 
der beiden Tochterthiere ganzlich neugebildet. Es finden sich zwar 
auch Protozoen, die wahrend ihrer individuellen Lebensgeschichte 
etwas grOssere Formveranderungen durchmachen: als Beispiei dafUr 
kann die in Fig. 1, A— C dargestellte, kleine Susswasser-Rhizopoden- 
form, Microgromia socialis R. Hertwig angefuhrt werden. 
Diese (der Gruppe der Monothalamien angehOrige) Art hat in er- 
wachsenem Zustande eine Schale mit einer Oeffnung, durch welche 
sie ihre langen, feinen Pseudopodien (Auslaufer des Protoplasmas) 
hinausstrecken kann. Theilt sich nun ein seiches Individuum, so 
gehen aus der Theilung nicht zwei gleiche Halften hervor, sondern 
das eine Individuum bleibt in der alten Schale und bewahrt ganz 
die Form und die Lebensweise des Mutterthiers ; das andere Theil- 
stUck ist dagegen anfangs ganz nackt, hat keine Schale; es zieht 
nun sehr bald seine Pseudopodien ein, rundet sich ab und bildet an 
dem einen Ende seines ovalen K5rpers zwei Wimperhaare (Geisseln) 
aus , mittels deren es eine Zeit lang im Wasser herumschwarmt ; 
erst spater niramt es die definitive Form an, zieht die Geisseln ein^ 
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streckt Pseudopodien aas und bildet eine Schale. Eh finden sich 
mehrere Beispiele derartiger FonnveranderuDgen bei den Protozoen 
wahrend der individuellen Entwicklung; die allergr5ssten Fonnen 
derselben, die Badiolarien, pflanzen sich durch ungeheuer kleine 

Fig. lA. 




Fig. lA. Microgromia socialis in Theilong. a das in der Schale bleibende, 

b das anskriechende Indiyidnam. 



Fig. IB. 



Fig. 1 C. 





Fig. 1 B. Letzteres im Begriff sich zn Fig. 1 C. Das Schwftrmerstadium. 

einem Schw&rmer umzabilden. 

Fig. lA — C nach R. Her twig (Arch. f. mikr. Anat. Bd. 10. Sapplemontheft). 



Scbwarmer fort, und diese mlissen, um den fertigen Zustand zu 
erreichen, ganz bedeutende — ubrigens zur Zeit noch fast unbe- 
kannte — Umbildungen durchlaufen. Aber alle diese Umbildungs- 
und Ausbildungsvorgange sind total verschieden von den Umbildungen, 
welche bei dem Entstehen eines jeglicheD Metazoons aus dem £i 
stattfinden. Untersucht man z. B. die erste Entwicklung des Eies 
eines Schwammes oder eines Hydroidpolypen nach der Befruchtung, 
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SO stellt sich heraus: zun3,chst, dass sich die Eizelle in 2, 4, 8 u. s. w. 
gleichartige Zellen theilt, welche in festem Verband mit einander 
bleiben, und dann, dass die Zellen — wenn eine gewisse, bei ver- 
schiedeuen Arten verschiedene Zahl derselben erreicht ist — sich 
verscbiedenartig ausbilden, indem einige diesen, andere einen anderen 
Charakter annehmen; sie ordnen sich dabei zu Keimbl&ttern oder 
Keimschichten verschiedener Art an, und durch weitere Differenzierung 
und verschiedenartige Ausbildung fur verschiedene Funktionen ent- 
steht erst der ganze, zusammengesetzte ThierkOrper. Die Grund- 
ztige dieser Vorgange werden in dem zweiten Buch naher erdrtert 
werden. Der eben besprochene Unterschied in der Lebens- und Ent- 
wicklungsgeschichte eines Protozoen- und eines Metazoen-Individuums 
ist ja, wie leicht einzusehen ist, ein ganz fundamentaler. 

Wenn nun die Frage sich aufdrangt: „kann denn gar kein 
wirklich begrundeter Vergleich der Entwicklung der Protozoen und 
der Metazoen untemommen werden?**, so kann dies zwar geschehen, 
aber allerdings auf einem ganz anderen Wege, als dem oben ein- 
geschlagenen. Die Parallele darf namlich nicht zwischen 
der Lebensgeschichte eines einzelnen Infusorien-In- 
dividuums und eines einzelnen Metazoen-Individuums 
gezogen werden; sondern ein ganzer Cyclus auf ein- 
ander folgender Generationen von Infusionsthieren 
muss dem einzelnen Metazoen-Individuum gegen- 
ubergestellt werden. Um diese These zu begrunden, mussen 
wir die Lebensgeschichte einer solchen Eeihe von Generationen irgend 
einer Infusorienart untersuchen. Bei den genannten Thieren findet 
nun von Zeit zu Zeit ein Vorgang statt, der von der grossten Be- 
deutung fiir die Erhaltung der Art ist und der als Conjugation 
Oder Zygose bezeichnet wird. Dieser Vorgang besteht darin, dass 
zwei — gew5hnlich ganz gleich ausgebildete — Individuen sich der 
Lango nach an einander legen und theilweise mit einander ver- 
schmelzen (Fig. 2B); in dieser Weise kann eine Mischung und ein 
Austausch gewisser Korperbestandtheile erzielt werden. Wenn viele 
Individuen einer Infusorienart in einer Kultur vorhanden sind, tritt 
die Conjugation unter denselben nur in gewissen Perioden, dann 
aber sozusagen epidemisch auf, so dass man an gewissen Tagen 
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fast DQr gepaarte, meisteos aber our einfache Indiriduen findet; die 
gepaarten Individuen sind gewdhalich von geringerer Grdsse aU 
normale Indrnduen. Wenn die zwei conjugierenden Individuen einige 
Zeit mit einander lierumgescbwommen aind — wahrend dieaer Zeit 
finden oft aholiche Kuckbildungea und NeubilduDgen dea VVimper- 
apparatoB statt, wie bei der TheiluDg, und bei Formen, die viele 
Flussigkeitsraume entbalten, wird Wasser ausgestossen, so dass das 
Protoplssma dicht wird — ao lOsen sie sicb wieder von einander 



F)g. 8 A. 



Fig. 2 B. 








ab und trennen sioli schliesshcb g&nzhcb sie wachsen nun — jedea 
fur sich — eine Zeit lang und fangen dann an, sich durch Quer- 
theilung zu yermehren (Fig 2 A) wie das Infusor zafolge seiner 
ganzen Organisation eine ieWe i t so sind auch die Quertheilungen 
einfache Zelltheiluugen Erst nach einer grossen Anzahl von Thei- 
lungen fangen dann die Thiere wieder an massenhaft Conjugationen 
einzugeben, und daunt ist ein solcher Cyclus von Generationen 
zu Ende. 

Die inneren VorgfLage, welcbe sich w^brend des Conjugations- 
Yorgangs im KBrper der beiden verbundenen Individuen abspielen, 
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sind in der neuesten Zeit genauer erforscht worden und bieten 
wegen der Cebereinstimmung mit den Vorgangen der Befruchtung 
bei den hdheren Thieren (und Pflanzen) ein ausserordentliches In- 
teresse dar. Bei fast alien eigentlichen Infusorien (Ciliaten) finden 
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sich, anstatt des einfachen Zellkerns, deren zweie, die sehr ver- 
schiedenartig ausgebildet sind (jeder derselben kann in einem oder 
in mehreren Exemplaren vorhanden sein; in der Beziebung herrscht 
grosse Verschiedenheit zwischen den einzelnen Arten). Der eine, 
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weit grOssere Kern wird ah Hauptkern Oder als vegetativer 
Kern, der aD^ere, kleinere als Nebeokern oder Geschlechts- 
kern bezeichnet. Bei der Conjugation — wir nebmen den einfachen 
Fall, wo Dur ein Nebenkem vorbaDden iat — tbeilt sicb nun der 
Nebenkem, nnd die Tbeilung wiederholt sicb, bo dass in jedero der 
conjugierendeu Indindueu bald yier Nebenkeme vorbanden sind. Von 
diesen werden nun drei unterdruckt: sie achnimpfen und ver- 
scbwinden vollst&ndig w&hrend der folgeuden Fbasen ; der vierte aber 
tbeilt Bicb nocb einmal, und der eine Tochterkern (der .Wander- 
kern*) wandert nun von jedem IndiTiduum in das andere binQber 
und legt sicb dem anderen dor^ verbliebenen (,station!lren*) 
Tocbterkem dicht an (vergl. Pig. 3, A — F). Die beiden Kerne ver- 
schmelzen nicht ganz mit einander, sondern legen sicb nur an einander 
und bilden sicb Kusammen in die erste Theilungsfigur urn, in der 
Art, dass die Gbromoaomen jedes derselben gesondert von denjenigen 

Erste QurtfaellDiif. 




Scbemft der Q«acbichta d«r Mebeakern« bei t<rei conjuKiereDden IndiTidueD von Pais- 
maecinm ciudstum nich Maupas a. a. 0. (fergl. den Textl. 1. S. 8, i siod die 
Keiue der Tier atu dsD zwel ersleu Tbeilnngea horrorgebeiideD IndiTidnen (jedor dleser 
entbilC Doeh iwei Hanptkenia nnd einen Nebenkern : erat nach der iweiten Tbeilung treten 
iriader die normaleD KemTerhSltnii^e ein, mdem Jodes der XfaeilstHeke einen Hanptkero 
bekommt, wlhrend der einfacba Nebenkem gich wis gewOhnlich tbeilt). Dorch die PTell* 
eind die Wanderungen der Wanderkerne angegeben. Aucb einige der DeecendeDtea der 
durcb die Kerncoiij ligation entElandeaeii Kebeukerno gehea lu Orunde (alls lu Qmnda 
gehende Kerne aind ale helle Kreise dargeetellt). 
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Fig. 6. 



des aDderen bleiben. Mit dem Uebertritt der Wanderkerne ist der 
wesentlichste Zweck der Conjugation erreicht und die Individuen 
trennen sich nun bald von einander. Schon wS-hrend oder bald nach 
der Conjugation f^ngt moistens eine Riickbildung des Hauptkerns 
bei beiden Individuen an: er &ndert seine Form und zerf&Ut bald, 
erst in grOssere, dann in kleinere Bruchstucke, geht jedenfalls 
als morphologischer Bestandtheil des XOrpers ganzlich zu Grunde, 
w&hrend neue Hauptkeme sich aus einigen Deseendenten des con- 
jugierten Nebenkerns bilden ; aus anderen derselben gehen die Neben- 
kerne der Tochterindividuen hervor (vergl. hierzu das Schema Fig. 4). 
Gew5hnlich sind, wie in dem ohen dargestellten Falle, die con- 

jugierenden Individuen gleich an 
Grosse und Beschaffenheit, und die 
Verschmelzung wahrend der Con- 
jugation ist keine vollst&ndige ; 
bei den Glockenthierchen (Vorti- 
celliden) ist aber das eine der con- 
jugierenden Individuen viel kleiner 
^ und freischwimmend, das andere 
grSsser und festsitzend (Fig. 5). 
Hierdurch ist schon eine Art ge- 
schlechtlicher Differenzierung ge- 
geben, indem man das kleinere, 
freischwimmende Individuum als 
raannlich, das grossere, festsitzende 
als weiblich bezeichnen kOnnte; 
I ausserdeni findet hier eine voll- 
vorticeua microstoma (nach Stein standige Verschmelzung bolder statt, 

ausClaus, Lehrb. d.Zool.). AinTheilung, bovor dio Thoilungen — WOlche 

B in Conjagation (Anfang der^lben). 

N Hauptkern, P Poristom, V kontralitile hior LangsthellungOn siud — au- 

^'*^"«^«- fangen. ') 

Wir werden spater genauer auseinandersetzen mussen, wie grosse 
Uebereinstimmung dieser Conjugationsvorgang der Infusorien mit der 
Befruchtung, der Vereinigung von Ei- und Samenzelle bei den hOheren 
Thieren darbietet. Vorlaufig sei daruber nur Folgendes bemerkt. 
Der Vergleich muss in dieser Weise gezogen werden: die Eizelle 
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und die Samenzelle, welche bei der Befruchtung eine vollkommene 
Verschmelzung eingehen — vergl. hieruber den dritten Abschoitt — 
sind den zwei conjugierenden Individuen gleichzustellen ; in Bezug 
auf die nach der Befruchtung folgenden Zelltheilungen macht sich 
aber der fundamentale Unterscbied geltend, dass bei den bdheren 
Thieren die Tochterzellen, anstatt sich von einander zu I5sen, im 
Verband mit einander bleiben, zuerst als Furchungszellen und schliess- 
lich als die definitiven Zellen des Organismus; ihre eigene Individualit&t 
tritt somit g^nzlich zuruck und wird der hOheren Individualit&t des 
sich entwickelnden , zusammengesetzten Organismus untergeordnet. 
Also: die Genese eines hOheren Thiers durch die Befruchtung und 
Entwicklung eines Eies entspricht — wenn mit den Protozoen ein 
Vergleich unternommen werden muss — einer Conjugation mit 
alien darauf folgenden Theilungen bis zur nachsten Conjugation. 2) 

Es ist nun eine sehr interessante Thatsache, dass einzelue 
Formen unter den Protozoen in Bezug auf ihre Fortpflanzungs- und 
Entwicklungsgeschichte eine wichtige Stufe nach den Metazoen bin 
bezeichnen; es sind dies einige der kolonienbildenden Formen, ganz 
besonders der kolonienbildenden Geisselinfusorien (Flagellaten). Eine 
ziemlich allgemein bekannte und im Susswasser h3,ufig vorkommende 
Art der letzteren ist Pandorina morum. Es ist dies eine aua 
16 in eine gemeinsame Gallertmasse eingelagerten Zellen bestehende 
Flagellatenkolonie ; die Zellen stossen mit ihren centralen Enden an 
einander ; an ihrer peripheren Flache tragen sie Wimperhaare (Cilien), 
jede Zelle deren zwei (vergl. Fig. 6 A). Die Fortpflanzung dieser 
Art gestaltet sich folgendermassen. Zu einem gewissen Zeitpunkt 
verlieren alle die Zellen ihre Wimperhaare ; sie runden sich ab, und 
jede derselben fangt an, sich zu theileu; indem die Tochterzellen 
sich weiter theilen, sind schliesslich in der gemeinsamen Gallerthulle 
anstatt der 16 Zellen 16 Tochterkolonien vorhanden, jede abermals 
aus 16 Zellen bestehend (Fig. 6 B) ; diese werden nun frei. Diese 
rein vegetative Verraehrung kann sich nun mehrmals wiederholen; 
aber von Zeit zu Zeit l5sen sich alle Zellen der in entsprechender 
Weise gebildeten Tochterkolonien von einander ab, und diese frei- 
gewordenen Schwarmzellen treten in zwei verschiedenen Grossen auf 
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(Fig. 6, C und S), wodurch eia geschlecbtlicfaer Gegonsatz angedeutet 
wird; die grOsseren Q nnd die kleineren cT Schwarmer cODJugieren 
natnlich nun mit einander (Fig. 6, E, F, G), und zwar findet bei 
dieaer Conjugation eine vollst&ndige Verschmelzung der beiden 
Schwftrnier statt, wodurch eine ruhende Spore (Zygospore) gebildet 
vird (Fig. 6 H); diese scbeidet eine Membran aus und yerweilt 




l&ngere Zeit innerhalb derselben; erst nacb einer Ungeren Kubezeit 
schw^nnt uie wieder als nackte Zelle aus (Fig. 6, I, E) und legt 
durch Theilung (oder wenn man will .Furchung") den Grund zu 
«iDer neuen Kolonie. — Noch viel grSssere Aebnlichkeit mit den 
Metazoen in Bezug auf Fortpflanzung und Entwickluog zeigt aber 
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die Gattung Vol vox. Diese bildet eine ahnliche Kolonie wie 
Pandorina, nur viel gr53ser, kugelftrmig und aus viel zahl- 
reicheren Individuen oder Zellen bestehend, welche nicht im Centrum 
an einander stossen, sondern in einer einfachen Schicht an der 
Peripherie angeordnet sind; im Inneren der Kugel findet sich eine 
ansehnliche Gallertmasse. Die weit uberwiegende Mehrzahl dieser 
Zellen sind rein vegetativ, und weder sie, noch ihre Descendenten 
gehen jemals die geschlechtliche Fortpflanzung (Conjugation) ein; 
nur ganz einzelne Zellen werden hier geschlechtlicb ausgebildet, und 
diese bieten eine recht bedeutende Aehnlichkeit mit den typischen 
Eiern und Spermatozoen der hSheren Thiere dar. Nur die Samen- 
zellen sind freischwimmend, und diese liegen in gewissen Stadien 
ihrer Entwicklung zu ahnlichen Bundeln vereinigt, wie bei vielen 
Metazoen. Noch grOssere Uebereinstimmungen finden sich aber 
zwischen der Eizelle von Vol vox und der typischen thierischen 
Eizelle. DasVolvox-Ei ist nicht wie bei Pandorina eine freie 
Schwarmzelle, die erst nach der Befruchtung in ein Euhestadium 
eintritt ; sie ist schon vor der Befruchtung eine runde Zelle, die 
alle anderen Zellen der Kolonie an Gr5sse weit ubertrifft, ist reich 
an NahrungsstoflFen und ohne irgend welche Ausstattung mit Be- 
wegungsorganen ; diese Eizellen werden im Inneren der Kolonie be- 
fruchtet und machen darnach einen ganz normalen Furchuugsprozess, 
ebenso wie die echt^n thierischen Eier, durch.^) Und dazu kommt 
noch ein anderes interessantes Verhalten. Die Embryonalform, die 
als einfachstes Besultat der Furchung bei den Metazoen entsteht, 
ist diejenige, welche allgemein als Blastosphaera oder als 
Blastula bezeichnet wird (Pig. 7, A— B), und von welcher unten 
ausfuhrlicher die Rede sein wird. Diese Embryonalform ist eine 
aus einer einfachen Zellschicht (der prim^ren Keimhaut oder dem 
Blastoderm) gebildete Hohlkugel; erst aus dieser Form gehen die 
weiteren Stadien hervor, nndem entweder Zellen aus dem Verband 
sich loslOsen und ins Innere einwandem, oder sich in verschiedenen 
Regionen verschiedenartig ausbilden, worauf eine Einfaltung statt- 
findet; durch solche Diflferenzierungen entstehen die ersten Grund- 
organe des Embryos, die Keimblatter. Es ist nun leicht zu ersehen, 
dass eine Pandorina und namentlich ein Vol vox als einer solchen 
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Blastosphaera gleicbwerthig aufgefasst werden kdnneo, welche aus 
eiflem Ei durch einen Furehungsprozess eDtsteht, welche aber nie- 
roals weiter als bis zu diesem Stadium der Entvicklung gel&ngt 
uud also einen Organismns darstellt, dessen Zellen sich nur in 
vegetative (.somatische*) Elemente und Geschlecbtszellen gesondert 
babeo. 

Die kolonienbildenden Flagellaten sind somit diejenigen unter 
den Protozoen, welche sich in Bezug auf den Modus der Fort- 
pflanzung und Entwicklung am meisten den btiheren Thieren n&bern, 
and welcbe in Bezug ant die bleibende Organisation ein Stadium 




festbalten, das typiacb — wenn auch nur vorubergehend — in den 
verschiedensten Gruppen der Metazoen sicb findet. Es ist deshalb 
die verbreiteste Anschauung unter den Zoologen, dass die Flagellaten 
diejenige Gnippe nnter den Protozoan darstellen, welche die grdsste 
wirklicbe AfBnitat zu den niedersten Metazoen darbietet.*) 

Bei den Volvocineen liess sich also zuin ersten Male die Son- 
derung dea Organismns in Geschlecbtszellen und vegetative oder 
somatische Zellen verfolgen, welche Sonderung sicb nun bekanntlich 
bei alien bQheren Tbieren wiederholt. Bei alien diesen Organismen 
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sind also nur eine kleine Anzahl von Zellen im Stande, die geschlecht- 
lichen Funktionen zu besorgen und die Art fortzupflanzen ; diese leben 
also weiter als neue iDdividuen, w^hrend die somatischen Zellen der 
alten Individuen nur eine begrenzte Lebensdauer haben ; jene kdnnen, 
indem sie die geschlechtliche Fortpflanzung (Vereinigung mit einer 
anderen Geschlechtszelle) eiDgehen, sich yerjungen, wSlhrend diese 
altem und absterben mtissen. Im Gegensatz dazu sind ja bei den 
eigentlich einzelligen Wesen alle Zellen (oder Individuen) im Stande, 
die geschlechtliche FortpflaDzung vorzunehmen und sich dadurch zu 
verjungen. Die moderne naturphilosophische Schule hat hieraus 
eine potentielle Unsterblichkeit der Einzelligen ableiten woUen : weil 
die Infusorien sich nicht in somatische Zellen und Geschlechtszellen 
differenzieren, weil jedes Individuum derselben der Verjungung durch 
die geschlechtliche Fortpflanzung theilhaftig werden kann und also 
nach der Ausdrucksweise der Schule ^Keimplasma* enthalte, so 
nutzten sie sich nicht in der Weise ab, wie die mehrzelligen 
thierischen Individuen ; sie degenerierten nicht durch das Altem. Sie 
erfreuten sich im Gegentheil ewiger Jugend und hatten potentiell 
ein ewiges, unbegrenztes Dasein. Der naturliche Tod ware also erst 
mit dem Auftreten der in verschiedene Zellenarten diflferenzierten 
Metazoen aufgetreten und fllnde sich nicht bei den einzelligen Formen. 
Dieser auf den ersten Blick vielleicht bestechend erscheinenden 
Lehre ist durch die einfachen, aber mit grSsster Umsicht und Aus- 
dauer durchgefuhrten Experimente des genialen Maupas uber die 
TheiluDg und Conjugation der Infusorien jeder Boden entzogen 
worden. Da diese Versuche fur die Lehre von der Zeugung und 
Befruchtung uberbaupt ein grosses Interesse darbieten, mussen wir 
die Wesen tlichsten, aus denselben hervorgehenden Besultate ins Auge 
fassen. Maupas hat zunachst nachgewiesen, dass die Bedingungen 
fur das Eintreten der Conjugation die folgenden sind: 1. Mangel 
an geeigneter Nahrung; 2. Keife der Individuen, d. h. die Ent- 
femung derselben durch eine bedeutende — bei verschiedenen Arten 
verschiedene — Anzahl von Generationen von der letzten Conjugation ; 
3. M5glichkeit einer Kreuzung zwischen nicht zu nahe mit einander 
verwandten Individuen. Man kann die Infusorien zu jeder Zeit ihres 
Generationscyclus am Conjugieren verhindern, indem man ihnen 

B e r g h , Entvickelnngsgcschichte. 2 
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sehr reichlich Nahrung giebt; sie fressen dann und theilen sich 
lebhaft, aber conjugieren nicht ; sind aber die sonstigen Bedingungen 
far das Eintreten der CoDJ ligation erfuUt, kann dieselbe dadurch 
hervorgerufen werden, dass den Individuen Nahrung entzogen wird. 
Reichliche Nahrung fSrdert also die Theilung, Hungem die Con- 
jugation; diese Thatsache erklart die vorhin besprochene Erschei- 
nung, dass die Conjugation in Kulturen von Infusionsthieren zu ge- 
wissen Zeiten epidemisch auftritt. So lange n9.mlich die Nahrung 
reichlich vorhanden war, conjugierten sie nicht ; ist aber die Nahrung 
erschopft, conjugieren sie massenhaft. Die kHrzlich aus einer Con- 
jugation hervorgegangenen Individuen conjugieren niemals; erst 
nachdem viele Theilungen durchgemacht sind, tritt wieder die ge- 
schlechtliche Beife der Individuen eiu. Normale Individuen conju- 
gieren niemals mit ihnen allzu nah verwandten Individuen : hat man 
eine aus einem ursprunglichen Exemplar gezuchtete, also eine aus 
lauter ganz nahverwandten Exemplaren bestehende Kultur, gehen 
diese selbst beim Fasten, und wenn sie die geschlechtliche Reife 
erlangt haben, nicht die Conjugation ein; dass letztere Bedingung 
erfuUt war, konnte dadurch festgestellt werden, dass sie mit anderen, 
fremden Individuen zusammengebracht — naturlich unter Nahrungs- 
mangel — mit diesen die Conjugation unternahmen. 

Ma up as nahm nun bei einer Anzahl von Infusorienarten 
Zuchtungen durch zahlreiche Generationen vor, und indem er diesen 
Kulturen fortwahrend reichliche Nahrung gab, hinderte er sie am 
Conjugieren. In alien Fallen stellte es sich heraus, dass die In- 
dividuen solcher nicht zur Conjugation gelangenden Qenerations- 
reihen schliesslich senilen Degenerationen unterlagen und zu Grunde 
gingen. Die Degeneration bietet folgende Merkroale dar: die In- 
dividuen werden kleiner; Theile des Wimperapparates kSnnen 
schwinden, und es erfolgt partielle und schliesslich totale Atrophic 
des Nebenkerns ; endlich finden auch pathologische Veranderungen 
an dem Hauptkern statt. Dabei zeigt sich bei solchen Individuen 
oft eine ^sexuelle Ueberexcitation* : dieselben conjugieren, wenn ihnen 
Nahrung entzogen wird, auch mit ganz nahverwandten Individuen; 
solche Conjugationen bleiben jedoch ohne Erfolg, und die Indivi- 
duen gehen trotz derselben zu Grunde. KontroUversuche zeigten, 
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dass die Conjugation (mit fremden Individuen), wenn vorgenommen, 
bevor noch die Degenerationserscheinungen aufgetreten waren, die 
betreflfenden Individuen und ihre Descendenten vor dem Untergang 
rettete. 

Es geht also hieraus hervor, dass es bei den Infusorien ebenso 
wie bei den hoheren Thieren eine Abnutzung der K6rpersubstanz, 
ein Altera und einen naturlichen Tod giebt. Von einer potentiellen 
TJnsterblichkeit der Individuen kann hier eben so wenig, wie bei 
den mebrzelligen Organismen die Kede sein. Nur durch die ver- 
juugende Conjugation erlangen die Individuen eraeute Lebenskraft, 
und die aus der Conjugation hervorgehendpn Indivi- 
duen sind nicht den in dieselbe eintretenden ganz 
gleich; sie haben wichtige Theile des KCrpers abgegeben und von 
denoi anderen Individuum eine Aequivalenz dafur erhalten. Die 
einzelligen Individuen sind also eben so wenig, wie die mebrzelligen 
unsterblich. Ein Beispiel dafur, wohin die aprioristischen Schlusse 
der Naturphilosophie fuhren.^) 

Bei den Infusorien war also Bedingung fur das Fortleben der 
Art, fur die Erhaltung ihrer Jugendkraft das Eintreten der Conju- 
gation von Zeit zu Zeit. Das ist die primitive geschlechtliche Fort- 
pflanzung: die Vereinigung zweier Zelleu, die zugleich Individuen 
sind, zum Zweck der gegenseitigen Umbildung und Verjungung; 
aus der Conjugation gehen zwei neue Individuen hervor. Bei den 
hoheren Thieren wird die geschlechtliche Fortpflanzung oft durch 
zahlreiche Nebenapparate und Nebenfunktionen kompliziert; aber 
wie grosse mechanische und psychische Apparate auch zum Zwecke 
der geschlechtlichen Fortpflanzung in Bewegung gesetzt werden, mit 
Zahigkeit wird als das Endziel festgehalten : die Vereinigung zweier 
Zellen (des Eies und des Spermatozoons) zum Zweck der gegen- 
seitigen Verjungung und der Bildung eines neuen Individuums 
(oder neuer Individuen). 

Anmerkungen 

1) In Bezng auf die Conjugation der Infusorien vergl. Balbiani, Recher- 
ches 8ur les ph^nom^nes sexuels des Infusoires. Journ. de la phys. 1861. Tom. 4. 
— Bfltschli, Abhandl. d. Senckenberg. Gesellsch. Bd. 10. Frankfurt 1876. — 

2* 
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E. Maupas, Arch, de zool. exp^r. et g^n^r. S^r. 2. Tora. 7. 1889. — 
R. Her twig, Abhandl. d. bayr. Akad. d. Wissensch. 2. CI. Bd. 17, 1. Abth. 
1889. 

^ Ausser der eigentlichen, im Text geschilderten Conjugation giebt es bei 
einigen Infusorien noch eine andere Art der Vereinigiing zweier Individnen, die 
sogenannte Copulation. Bei derselben machen die Nebenkeme keine Thei- 
lungen dnrch, wie bei der Conjugation, nnd die Hanptkeme zerf alien nicht; 
die letzteren sollen sich aber mit einander zu einem EOrper vereinigen, und 
ebenso die beiden Nebenkeme ; anch verschmelzen die beiden Individnen schliess- 
lich YoUst&ndig der Lange nach mit einander. VergL hierzn L. P 1 a t e , Zoology 
Jahrbacher. Abth. f. Anat. und Ontog. Bd. 3. 1887. 

8) Bisweilen finden sich auch bei Volvox Eizellen, die sich ohne Befruch- 
tung (durch Parthenogenese) entwickeln. 

^) Die Bemerkung darf jedoch hierbei nicht unterlassen werden, dass in 
Bezug auf die system atische Stellung der oben erwahnten Organismen keines- 
wegs eine yQllige Einigkeit vorhanden ist. Die bedeutendsten Autorit&ten auf 
dem Gebiete der Protozoan (Stein, Biitschli) haben allerdings mit Be- 
stimmtheit die Zugehdrigkeit der Flagellaten (incl. der Volvocineen) zu den 
Protozoan behauptet, und namentlich Biitschli hat die Idee ihrer Affinit&t 
zu den niedrigeren Metazo6n n&her ausgeftihrt; andererseits sind aber noch 
immer die Botaniker bemtlht, die erw&hnte Gruppe als pflanzliche Organismen zu 
vindiziereh (namentlich wegen ihres Chlorophyllgehalts und ihrer vegetabilischen 
Emahrungsweise). Jedenfalls aber ist die Fortpflanzung und Entwicklung die- 
ser Organismen Torzfiglich geeignet, um den Zusammenhang der Fortpflanzungs- 
verhaltnisse bei Protozoan und MetazoSn zu erlautern. 

^) E. Ma up as, Becherches exp6rimentales sur la multiplication des 
Infusoires cili^s. Arch, de zoolog. exp^r. et g^n^r. S^r 2. Tom. 6. 1888. 
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Die Geschlechtsprodukte der Metazoen — Bau der Spermatozoon und Vorg&nge 
Ton allgemeinerer Bedentung bei der Bildang derselben (Bednktion der Kemmasse) — 
Bau und Reifung der Eier (Bildung der RichtungskOrperchen) — Vergleich der 

Vorg&nge bei der Samenbildung und Eireifung 

Id dem vorhergehenden Abschnitte wurde zuDSlchst der in der 
Fortpflanzungs- und EntwickluDgsgeschichte der Frotozoen und der 
Metazoen sich geltend machende Gegensatz hervorgehoben ; darnach 
wurde dargelegt, in welcher Weise ein Vergleich derselben gemacht 
werden musse: dass n&mlich die Genese eines einzelnen Metazoen- 
Individuums einem ganzen Generations-Cjclus, z. B. von Infusions- 
thieren, gleichzustellen sei; schliesslich wurde auf die UebergSlnge 
hingewiesen, welche jene zwei grossen Haiiptgruppen mit einander 
verbinden (die kolonieubildenden Flagellaten). Dabei mnsste zugleich 
auf den Conjugationsprozess und dessen wichtigste Abstufungen ein- 
gegangen werden: es wurde hervorgehoben, dass die conjugierenden 
Zellen in den einfachsteu Fallen ganz gleich sind und keine Spur 
eines geschlechtlichen Gegensatzes verrathen; femer dass die ge- 
schlechtliche Differenzierung in einigen Fallen nur als ein Unter- 
schied in der Gr5sse, nicht aber in der morphologischen Beschaffen- 
heit der beiden Zellen heiTortritt, und dass endlich (bei Vol vox) 
schw^rmende Spermatozoen und ruhende Eizellen vorkommen, so 
dass der Gegensatz zwischen cf" und. 9 Geschlechtszellen hier ganz 
ausgepragt wird. Das letztere Verhaltniss, namlich dass die cf und 
9 Geschlechtszellen ganz scharf von einander unterschieden sind, 
findet sich bei alien Metazoen ohne Ausnahme wiederholt. Ehe 
wir uns nun mit der Entwicklung des Eies nach der Befruchtung 
beschaftigen, mussen noch der Bau der Spermatozoen und der Eier, 
sowie die Eeifungsvorgange derselben (Vorbereitung fur die Be- 
fruchtung), endlich der Befruchtungsprozess selbst besprochen werden. 
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Es ist eine interessante Thatsache, dass bei den siedersten 
Metazoen (Spongien, Hydroidpolypen) die Bildung der Eier und 
Spermatozoeu nicht auf bestimmte Organe lokalisiert ist: bei den 
Spongien entstehen die Geschlechtszellen im ganzen EOrper (im 
Bindegewebe aus zerstreuten, eigenthumlich dififerenzierten Zellen), 
bei den Hydroiden in verschiedenen Regionen, gew5hnlich in dem 
ausseren Keimblatt (Ektoderm), bei einigen (seltener) im inneren 
Keimblatt (Entoderm). Erst bei den h5heren Thieren wird die Bil- 
dung der Geschlechtszellen auf bestimmte Organe (GeschlecbtsdrQsen, 
Hoden und Ovarien) beschrankt. Die vielen Einzelheiten aus der 
Bildungsgeschichte der Geschlechtselemente bei verschiedenen Thier- 
formen mussen hier unberucksichtigt gelassen werden, und wir 
durfen uns nur mit dem Bau derselben und mit einigen, eine ganz 
allgemeine Bedeutung beanspruchenden Vorgangen bei ihrer Reifung 
beschaftigen. 

Die Spermatozoon oder Zoospermien sind durchweg ausser- 
ordentlich kleine, oft geradezu winzige Elemente. Die bei weitem 
haufigste Form derselben ist die einer Geisselzelle : sie bestehen aus 
einem dickeren Stiick, dem Eopf, aus welchem ein sehr langer, 
dunner, faser- oder bandftrmiger, beweglicher Anhang, derSchwanz 
entspringt. Im Uebrigen herrschen in der speziellen Ausbildung 
dieser Theile grosse Verschiedenheiten bei den verschiedenen Thier- 
gruppen. Der Schwanz ist gew5hnlich keine einfache Geissel, son- 
dern ein zusammengesetztes Gebilde. So kann man bei Saugethieren, 
VOgeln und Reptilien eine Centralfaser (die fibrilUren Baues ' ist) 
und einen um das grOsste Stuck ihrer Lange gedrehten Spiralsaum 
unterscheiden (Fig. 8 A); nur das Endsttick (E) besteht all ein aus 
der Centralfaser. Bei den Rochen sind zwei umeinander gedrehte, 
gleichwerthige Fasem im Schwanz vorhanden, bei den Salaraandern 
eine Hauptfaser und eine spiralig gedrehte undulierende Membran 
mit Randfaser; hier zeigt nur die letztere fibrillaren Bau. Bei In- 
sekten besteht die Geissel meistens aus drei oder vier Hauptfasern, 
welche wiederum in feinere Fibrillen zerfallen und auch bei den 
anderen wirbellosen Thieren lasst sich der fibrillare Aufbau des 
Schwanzes nachweisen. Die fibrillare Zusammensetzung steht in 
Beziehung zur Koutraktilitat des Schwanzes. Sehr oft ist das vor- 
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derste Stuck der Geissel 
stuck derselben deutlich 
den chemischen Reac- 
tionen zeigen und wird 
als Verbindungsstuck 
unterschieden (Fig. 8 V). 
Mittels der kontraktilen 
Substanz des Schwanzes 
bewegen sich alle der- 
artigen Spermatozoen 
mit grosser Lebhaftig- 
keit. — Der Kopf kann 
von langlicher oder 
kugeliger Form sein; 
bisweilen ist er sehr 
lang und schraubig ge- 
.wunden (vergl. Fig. 8 
und Fig. 14). Infruherer 
Zeit wurde allgemein 
angenommen, der Kopf 
des Spermatozoons ent- 
sprS.che nur dem Kern 
der Zelle; doch kann 
diese Ansicht in An- 
betracht neuerer Unter- 
suchungen uber Bau und 
Entwicklung desselben 
als allgenieiner Satz 
nicht mehr aufrecht er- 
halten werden. Der 
Kopf l&sst n&mlicli fast 
uberall zwei durch ver- 
schiedene Reaktionen 
ausgezeichnete Theile 
erkennen : einen vorderen 
und einen hinteren (Vst., 



besonders verdickt und von dem Haupt- 
abgegrenzt; es kann auch DifTerenzen in 
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GcisselfQrmige SponnatozoSn verschiedener Thiere nach 
E. nnd K. Ballowitz (Arch. f. mikr. Anat. Bd. 82 
und 36; lotemat. Monatsschr. f. Anat. u. Pbys. Bd. 11). 
A einer Schwalbe, B des Barsches. C von Lepas ana- 
t i f e r a , D von der Honigbiene (die Geissel durch Maceration 
in 3 F&den zerlegt), £ einer Meduse (A n r e 1 i a a u r i t a), 
F einer Aktinie (Tealia). Vst oder Sst VorderstOck, 
Hst Hintei stuck des Kopfes; K Kopf, V Vcrbindungs- 
stiick, E Endstnck der Geissel, n Kern, c Attiaktions- 
sphaere. z ZwischenkOrperchcn (anbekannter Bedeutung). 
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Hst., Fig, 8), bisweilen entspricht jedenfalls nur der hintere Theil 
dem Kern UDd besteht fast ausschliesslich aus Chromatin ; das vordere 
Stuck besteht dagegen wohl theilweise aus Protoplasma und ent- 
h&lt in einigen FSLllen das Centrosoma, ein weiteres wichtiges 
Attribut der Zelle. Da wir sonst keine nackten Kerne kennen, ist 
es auch wabrscheinlich, dass eine besondere Umhullungsschicht 
(wenn auch vielfach nicht sichtbar) um den Eern vorhanden ist. 
Unter den Wirbelthieren hat man nur an dem kugelrunden Kopf 
der Teleostier-Zoospermien die genannte Sonderung des Kopfes in 
ein vorderes und ein hinteres Stfick nicht unterscheiden kdnnen. 

Bei vielen Insekten ist der Kopf ebenso dunn wie der Schwanz 
und kann nur durch Lichtbrechung oder Empfanglichkeit f&r Farb- 
stoffe unterschieden werden. Bei Aktinien kdnnen die einzelnen 
Theile des Kopfes nebeneinander deutlich unterscheidbar sein, ohne 
einen einheitlichen KOrper zu bilden. Das merkwurdigste und noch 
nicht aufgeklarte Verhalten zeigen aber die Spermatozoen der Cirri- 
pedien, an welchen ein Kopf (oder ein Kern) sich gar nicht, selbst 
nicht durch Farbung unterscheiden lasst. ^) 

Der in seinen verschiedenen Modifikationen soeben geschilderte 
Haupttypus der Samenf^den ist unbedingt der am h^ufigsten vor- 
kommeude, bei den Coelenteraten, Echinodermen, MoUusken und 
Wirbelthieren der einzig existierende ; auch bei vielen Arthropoden 
und Wurmern tritt dieser Typus auf. Da er bei den niedersten 

Metazoen, den Spongien und Hydroiden vor- 
F>8^- 9- kommt und. mit den (^ Schwarmzellen der 

kolonienbildenden Flagellaten grosse Aehn- 
lichkeit darbietet, ist man wohl berechtigt, 
diesen Typus fur die ursprunglichste aller 
Spermatozoenformen zu halten. Es giebt 
aber einige sehr merkwurdige Abweichungen 

spermatozoon tod Ascaris .. _ .. t i i . i ^t 

megaiocephaia nach Ed. von diesem Typus, uamlich bei den Nema- 
TanBeneden (Arch.de Biol. ^^^^^ ^^j ^ei einigen Krebsthieren und 

Vol. 4). ^ 

Tausendfusslern. In beiden Fallen fehlt dea 
Spermatozoen die Schwanzgeissel ; sie sind bei den Nematoden Zellen 
mit einem ansehnlichen, der ara5boiden Bewegung fahigen Protoplasm a- 
korper. Es lasst sich an ihnen (Fig. 9) eine deutliche Sonderung unter- 




Ban der SpermatozoCn. 



25 



Fig. 10. 



1 





scheiden in einen nackten, den Kern (den runden, schwarzen KOrper 
in Fig. 9) enthaltenden Abschnitt und einen von Membran umgebeneD, 
der gew5hnlich ein stark lichtbrechendes, kegelfSrmiges KOrperchen 
von unbekannter Funktion enth^lt; ersterer 
ist wohl dem Kopf, letzterer dem Schwanz 
der gewOhnlichen Spermatozoen gleichzu- 
stellen (ersterer enthalt noch das Centro- 
soma, das in Fig. 9 nicht eingezeichnet ist). 
— Auch bei gewissen Crustaceen (nament- 
lich bei Decapoden und Amphipoden, sowie 
bei den Tausendfusslern fehlt den Sper- 
matozoen die Schwanzgeissel ; die Sperma- 
tozoon sind dann entweder sebr einfach 
gebaute, rundliche Zellen oder sie haben 
einen centralen, kernhaltigen Korper, von 
welchem Protoplasmafortsatze rings ans- 
strahlen (Fig. 10). Solche Spermatozoen 
sind gSrUzlich unbeweglich, haben weder 
Flimraer-, noch amSboide Bewegung und 
werden also passiv in das Ei eingefiihrt^). 

Um die Bildungsgeschichte der Spermatozoen zu erlautern, 
wahlen wir zunachst einen besonders klaren Fall aus: die Sperma- 
togenese bei dem Pferdespul wurm (Ascaris meglocephala); von 
den zwei Variationen desselben wahlen wir die bivalens aus (deren 
Urgeschleehtszellen und ersten Furchungskugeln vier Chromosomen 
enthalten) Der lange, gewundene Hodenschlauch dieses Thieres lasst 
drei Abschnitte nnterscheiden, die man als Keimzone, Wachsthums- 
zone und Reifezone bezeichnet hat; in jeder dieser Zonen weisen die 
Zellen besondere Verhaltnisse auf. Die Keimzone besteht aus zahl- 
reichen, dicht gedrSngten Zellen mit grossen, chromatinreichen Kernen; 
diese ersteren theilen sich sebr lebhaft und lassen dabei einen langen, 
gewundenen Chromatinfaden erkennen, der sich durch Quertheilung 
zuerst in zwei, dann in vier lange, bandt'6rmige Chromosomen spaltet, 
welche den gew5hnlichen, einfachen Spaltungsprozess durchmachen 
(Fig. 11 A); nach jeder Theilung zeigt die Zelle das Verhalten 
normaler Zellen: sie tritt in den Buhezustand ein; es bilden sich 



SpermatozoSn, I von Thy- 
saoopuB (nach Boas, Morpd. 
Jahrbnch. Bd. 8), 2 einor 
Krabbe (nach G r o b b e n , Arb. 
Zool. Institut Wien. Bd. 1). 
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KerngerUst und EernkOrperchen aus unci bei der nStchsten Tbeilung 
entsteben wieder vier Chromosomen, welche sich (einfach) spalten. 
Diese Zellen in der Keimzone werden als Spermatogonien (Ur- 
samenzellen) bezeichnet. Id der Wacbstbumszone finden da^^fegen 
keine Theilungen der Zellen statt; aber sie wachsen stark und es 
lagem sich in ibnen zahlreiche kleine, Dotterk5mem ^hnliche Ge- 



Fig. 11. 








A 








A Spermatozogn mit 4 einfach gespaltonen Chromosomea (am Anfang der Theilang) ; 
B — 6 Spermatocyten von Ascaris megalocephala var. bivalens nach A. Brauer 
(Arch. f. mikr. Anat. Bd. 42); B Aufangsstadium der Theilung (zwei doppelt gespaltene 
Chromosomen im Kern); C— D weitere Phascn der ersten Theilung; E Zwisohenstadien 
zwischen den zwoi Theilungen. im Kern die Chromosomen noch deutlich; P— G.StAdien 

der zweiten Theilung. 



bilde ab. Die gross gewordenen Zellen, die schliesslich in die Beifezone 
ubertreten, werden von nun an als Spermatocyten (erster Ordnung) 
bezeichnet und jede solche Zelle macht in der Reifezone zwei 
Theilungen durch, die in ganz besonderer Weise stattfinden und 
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durch welche vier Zellen (Spermatideu) gebildet werden ; aus diesen 
vier Spermatiden entstehen durch einfache Umbildung Spermatozoen. 
Vgl. hierzu das beistehende Schema Fig. 12. Die zwei in der Beife- 
zone stattfindenden TheiluDgen sind zun&chst dadurch charakterisiertt 
dass sie unmittelbar aufeinander folgen, ohne dass — wie es sonst 
immer zwischen zwei Zelltheilungen geschieht — ein Buhestadium 
eingeschaltet ist; dann aber auch durch das besondere Yerhalten 
des Chromatins. Der einfache Chromatinfaden erleidet n&mlich nur 

Fig. 12. 
'Urgeachlechtsselle 



Spennatogonien. 



SpenDatoc3rte I. O. 
Spermatocyten 11. O 

(8aiB«Bmntt«rMlI«n) 

Spennatiden 




Keimzone 

(di« Z«hl <l«r G«oenf.on« 
Ul tijia vial grtMtra). 



WacbatumBzone 



Reifezone 



Schema der SamenbilduDg bei A scar is nach Boveri (Ergebnisse d. Anat. u. Entw. 

Bd. 1). Erkiftniog im Text. 



eine Quertheilung und die dadurch entstandenen Chromosomen spalten 
sich zweimal, sodass durch jene Quertheilung und diese doppelte 
Spaltung in jeder Zelle zwei viertheilige Chromosomen enthalten 
sind (vier kurze St3,bchen setzen ein solches Chromosom zusammen). 
Bei der ersten Theilung werden nun beide Chromosomen halbiert 
und jede der Tochterzellen, (Spermatocyten zweiter Ordnung) erhalt 
zwei zweitheilige Chromosomen. Die nachste Theilung folgt, wie 
gesagt, unmittelbar auf die erste und jede der dadurch entstehenden 
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vier Zellen (Spermatiden) erhalt die Halfte von jedem der zwei- 
theiligen Chromosomen {vergL hierzu Fig. UB— G nod ihre Er- 
tlaniDg). Durch die eigenthfimliche Ausbildung des Chromatios uiid 
die zwei unmittelbar aufeinander folgenden Theiltingen Lst die Zahl 
und die Masse der ChromosomeD auf die Hftlfte des Normalen 
reduziert worden (die normale Zahl in den Spermatogonien war 
ja vier); hieriiber Weiterea unten. 

Die obeu geachilderte Bildungageachichte der Spermatiden von 
A sear is ist nicht bloss ein vereinzelter Fall; im Gegentheil darf 
diese Entwicklungsweise mit dem Gegensatz von Spermatogonien und 




I BloomflBld (Quart, jodtd. of 

ta Cjtophor, 

Spermatocyten und den eigenthOmlichen Theilungserscheinungen der 
letzteren als typisch betrachtet werden. So hat man entsprechende 
Verbaitntsse bei Criistaceen, Insekten und LaDdmollmken gefunden; 
auch ist es nach Beobachtungen von Flemniing u. A. klar, dass 
bei Amphibien ^bnlicbe VerhSltnisae vorlifigen. wenn aucb nicbt die 
Reihenfolge der Erscbeinnngea so klar festgesteilt ist, wie in dem 
oben dargelegten Fall. Auch im Pflanzenreich, bei der Bildung des 
Pollens sind zwei aufeinander folgende Zelltbeilungen obne dazniscbea 
liegendes Ruhestadium nachgewiesen, durch welche Zahl und Masse 
der Chromosomen auf die Halfte der in den normalen Zellen ent- 
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Fig, 14A-G. 
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haltenen reduziert wird. In vielen Fallen sind jedoch diese Ver- 
hlLltnisse bei der Bildung der mannlichen Oeschlechtsprodukte noch 
unbekannt und das £rforschen derselben durch die ausserordentliche 
Kleinheit der betreffenden Elemente erschwert. 

In vielen Fallen (Ascaris, Cucumariau. a.) trennen sich 
die samenbildenden Zellen nach jeder Theilung von einander; in 
anderen Fallen bleiben sie aber lange beisammen und bilden eine 
Spermatogemme (Fig. 13c, d); so bei 
den Wirbelthieren und auch bei vielen Wirbel- 
losen. Bei den Tbeilungen der samenbildenden 
Zellen beim Kegenwurm z. B. werden die 
Zellen nicht vollkommen durchgeschnurt und 
von einander geschieden, sondern sie bleiben 
in Verband miteinander, um eine centrale 
Protoplasmamasse , das sog. Cytophor, 
radiar gruppierfc (Fig. 13 a—d, bl). Das 
Cytophor ist in vielen Fallen vOUig kernlos 
und einfach aus den inneren protoplasraa- 
tischen Theilen der Samen-Mutterzellen hervor- 
gegangen ; in anderen Fallen entbalt es aber 
eincn oder mehrere Kerne und ist dann aus 
mehreren Zellen, die sich nicht in Sperma- 
tozoen umgebildet haben, entstanden. So bei 
vielen Arthropoden und Plattwurmern. 

Das Cytophor geht spater zu Grunde; 
die anfangs rundlichen Spermatiden (Fig. 13 c) 
bilden sich in Spermatozoen um, indem zu- 
nachst das Pro to plasma jeder derselben in 
einen langen Geisselfaden, den Schwanz des 
Spermatozoons , auswachst; sie Idsen sich, 
wenn fertig ausgebildet, vom Cytophor ab. fus*reD^Sm^^^^ 
Die naheren Vorffange dieser Umbildung sind chiobdeiu nach voigt 

. ^. ^, , ,„ ^. , ^ (Arb. a. d. zool. Institot war*. 

m Fig. 14 dargestellt. Die das Centrosoma burg. Bd. 7). n Kem, c 
enthaltende Attraktionssphare (c) der jugend- ^^^^i^iTf^Ji^K^^^^^^ 
lichen Spermatide ist noch klein (A), wachst ^° ® (^®™ fertig gewideten 

u k u vn n l^\ "u J 3 c. I. • Spermatozoon) ist nur die halbo 

aber bald an (B, C, D); wahrend der Schwanz Unge der Geissei eingezeichnet 
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auswiehst und der Eopf sich zu bilden anfUngt, beginnt ein Schwund 
der sODstigeD Frotoplasmamasse. Die Attraktionssph^re sitzt sp&ter 
(E) dem obersten Theil des Eopfes als kugelfSrmiges Aoh^ngsel 
auf ; schliesslich (F, 0) wird sie ganz in den oberen Tbeil des Eopfes 
eingezogen. Der Kern unterliegt wahrend dieser VOrgaoge einer 
starken GrCsseDreduktion, indem er schliesslich fast nur aus ChrO' 
matia besteht (bei solchen AonelideD, wie den angezogeoen, macht 




Scbemk « D«9 DuichscbD tt«8 du h e n lewuodenes Sam akmnl cb n nes Sftu^sth era n 
That gke t nm d e Spa miita^Qese lu le g^ti d e Ch omosomBnuh t n bt berQelra ht gt). 
Die prog eaa >o Eotir ck DDg ic permftto enh dne >t n Jen 8 k saekto en dai^estellt. 
« }aage Stfltzzs e b bpomiBtogoD c penDstocTt d Spermit de d 1 E B imd 4 
I egea g^en das Centrum m t de Te k tisse ten StUtize e e bunden jucge Satnennden : 
IP be den Se tea de StUbie a samenb dende Zu en ode Huttarxe en □ Mitoao In den 
AbBcbn tt«D 5 6? nnd 8 I gen geg a das Centrum m t dem Scbwioitba a ^nchtet, 
gorges b ttene e Stad en Ton Sam nfSden be derse t flank t Ton jDn^ en Sperma den 
de rogenden Gene a n Aub BObm und Day doff Leh b d H sto d Uenschen]- 



er DUr den kleioaten, untersten Thei! des Kopfes aus) *). Der ganze 
Schwanz der SpenDatozoen bildet sich nahrscheinlicher Weise aus 
dem Protoplasma der Spermattde (einige Autoren meinen jedoch 
den UrspniDg des Achsenfadens aus dem Kem anDehmen zu mussen). 
Das Spitzenstuet wird — bei den Wirbelthieren — jedenfalls grOssten- 
theils von der achromatischen Kernnaembran hergeleitet. — Auch bei den 
Wirbelthieren entwickein sich die Spermatozoon aus den Spermatiden 
und liegen l&ngere Zeit in ganzen Bundeln zusammen. Sie setzen 
sich dabei eioer StQtzzelle — wahrscheinlich zum Zweck einer reich- 
lichen Em&hrung durch dieselbe ~ an; diese StQtzzeUen wurden 
fruber irrthiimlicher Weise fur Mutterzeilen der Sperraatozoen ge- 
halten Vergl. hierzu Fig. 15 und deren Erklarung. 




Ebenso wie das Spermatozoon hat auch das thierische Ei 
dnrchweg den morphologischen Werth einer Zelle und besteht wie 
jede solcbe aus zwei Hauptbestandtheilen dem Protoplasma, das in 
diesem Falle Dotter (speziell Bildungsdotter) genannt wird, 
und dem Eern, der hier den Namen Keirabllschen (Purkinje- 
sches Blaschen) fiihrt endhch kann die Eizelle wie viele andere 
Zellen, nackt sem, oder sie kann mit emer Oder mehreren Um- 
hullungsmembranen lersehen sein (vei^I Fig 16) Die Form der 
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Eizelle ist meistens kuglig oder oval; in einigen Fallen, namentlich 
bei Insekten, langlich-wurstftrmig; immer ist das Ei im Vergleich 
zu dem Spermatozoon durch eine geradezu riesige 6r5sse ausge- 
zeichnet, weil es den, wenigstens fur die ersten Entwickelungsvor- 
gange nOthigen Nahrungsstoff enth&lt. 

Das Protoplasma der Eizelle ist oft mit vielen Einlagerungen 
versehen, die unter dem Namen Nahrungsdotter zusammenge- 
fasst werden ; derselbe dient der Bm§.hrung w^hrend der Entwicklung 
des Embryos. Ueber den Bau und die Vertheilung desselben, die 
in hohem Grade variieren, wird in einem folgenden Kapitel iJerichtet 
werden. — Das Eeimbl^schen des noch jugendlichen und noch nicht 
befruchtimgsf9.higen Eies ist immer von bedeutender GrCsse und 
zeigt den typischen Bau ruhender Kerne: in dem klaren Eernsaft 
lasst sich ein Kerngeriist und ein oder mehrere, oft sehr grosse 
Kernkorperchen unterscheiden ; letztere werden hier als Keimflecke 
(Wagner's Flecke) bezeichnet. Die besondere Grosse des Keim- 
blaschens steht wohl in Beziehung zu der starken Ernahrung und 
dem starken Wachsthum des Eies; bei diesen Vorgangen scheint • 
der Kern immer eine grosse RoUe zu spielen. — In Bezug auf die 
UmhuUungen des Eies muss man mehrere Kategorien unterscheiden, 
je nachdem die Hautchen von der Eizelle selbst oder von umliegenden 
Zellen des Ovariums oder von Drusen der Leitungswege wahrend 
der Passage des Eies abgeschieden werden. Eine von der Eizelle 
selbst gebildete primare Haut wird als Dotterhaut bezeichnet 
und ist einfach einer Zellmembran gleichzustellen (Fig. 16 Ev); die 
tibrigen Haut« sind sekundare, accessorische Gebilde, die der Eizelle 
von aussen aufgelagert werden. Die umliegenden Zellen im Ovarium 
(FoUikelzellen) scheiden sehr oft eine dicke Haut ab, die dann als 
Chorion (Tunica adventitia) bezeichnet wird; in diese Kate- 
gorie gehOrt z. B. die sog. Zona pellucida des Saugethiereies. 
Sehr stark entwickelte accessorische HuUenbildungen finden sich am 
Vogelei; nur die den Dotter fest umgebende Dotterhaut ist hier 
eine von der Eizelle selbst abgeschiedene Haut; eine Zeit lang findet 
sich um das Ovarialei auch eine Zona pellucida; aber diese wird 
vor der Reifung des Eies atrophisch und alle die ausserhalb der 
Dotterhaut an dem abgelegten Huhnerei befindlichen Htillen sind 
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vom Eileiter nnd vom Uterus abgelagert; das Eiweiss und die 
Schalenh^ute werden vom Eileiter, die Kalkschalen vom Uterus 
wahrend des Durchgangs geliefert. Oft werden viele Eier in eine 
von den Eileitern abgeschiedene, gemeinsame Gallerthulie eingelagert 
(Amphibien, auch Acanthias, viele Mollusken u a.) oder mehrere 
Eier k5nnen in eine gemeinsame Eiweissmasse eingeschlossen werden, 
welche dann von einer festen, von der ausseren Haut des Thieres 
abgesonderten Haut umschlossen wird (Cocons der Regenwtirmer 
und Blutegel). — Meistens k5nnen die Spermatozoen sich uberall 
an der Oberflache der EihuUen einbohren ; doch giebt es auch viele 
Thiere (namentlich viele Fische und Insekten), bei welchen die Ei- 
huUen nur an bestimmten Stellen, die als Mikropylen bezeichnet 
werden, kieine Oeffnungen fur die Spermatozoen haben und sonst 
impermeabel sind. Aber alle diese Yerhaltnisse haben fur die fol- 
gende Darstellung nur eine sehr untergeordnete Bedeutung ; dagegen 
mussen die zwei Hauptbestandtheile des Eies, der Dotter und das 
Keimblaschen, unser Interesse in hohem Grade festhalten. 

Auf die vielen Spezialitaten in Bezug auf die Bildung der 
Eier bei verschiedenen Thieren kann hier nicht eingegangen werden ; 
nur einige Vorgange der Bildung und der Beifung, die eine all- 
gemeine Bedeutung haben und die namentlich in Bezug auf den 
Vergleich mit der Ausbildung der Spermatozoen von grOsstem Werthe 
sind, seien hier besprochen. Es ist zunachst von grossem Interesse, 
dass die Ovogonien oder Ureier, d. h. die Zellen, aus deren 
Theilungen schliesslich die jungen, noch nicht ausgereiften und aus- 
gewachsenen Eier hervorgehen, den Spermatogonien ganz allgemein 
vollkommen gleichen. Solche Keimzellen, rundliche Zellen mit 
grossem Kern und KernkOrperchen, die sich in den jugendlichen 
Oenitalorganen finden und in beiden Geschlechtem gleich sind, kennt 
man bei den verschiedensten Typen: bei Wirbelthieren, Anneliden, 
Echinodermen, Coelenteraten, Nematoden u. s. w. Die Ovogonien 
theilen sich haufig, doch bei Weitem nicht so oft wie die Sperma- 
tozoen, indem immer weit mehr Spermatozoen, als Eier gebildet 
werden; die geschlechtliche Arbeitstheilung ist ja eine derartige, 
dass die Spermatozoen das Ei aufsuchen mtissen, wofur eine m5g- 
lichst grosse Zahl und starke Bewegungsfahigkeit derselben gunstig 

B e r g h , Entwickelungsgeschichte. 3 
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ist; die Eier dagegen haben fur die Ernilhrung des sich entwickelnden 
Organismus zu sorgen, jedenfalls wahrend der ei-sten Stadien; da 
sie also mit Nahrungsstoffen uberladen sind, erfordern sie vor der 
Befruchtung ein starkes Wachsthura und kraftige Ernahrung und 
deshalb kOnnen nur weit weniger Eier als Spermatozoen produziert 
werden. Aus der letzten Theilung einer Ovogonie gehen jugend- 
liche Eizellen oder Ovocyten (erster Ordnung) hervor und 
diese machen nun ein sehr starkes Wachsthuna durch, indem fur 
eine langere Periode die TheilungsfShigkeit geschwunden ist; erst 
nachdem die definitive Grosse erreicht ist, tritt jene wieder ein und 
es finden nun zwei Zelltheilungen (Knospungen) statt, durch welche 
die Reife des Eies fiir die Befruchtung erzielt wird. FQr diese 
Theilungen ist es zunachst charakteristisch, dass die Theilprodukte 
von hdchst ungleicher Gr5sse sind; aus der ersten Theilung geht 
ein sehr grosses und ein im Verbal tniss zu jenem gew5hnlich winzig 
kleines Theilstuck hervor ; ersteres ist fortan die jugendliche Eizelle 
(Ovocyte zweiter Ordnung), letzteres wird als erstesKichtungs- 
kOrperchen bezeichnet. Die zweite Theilung verlauft in ganz 
ahnlicher Weise; aus derselben entsteht die von nun an reife Ei- 
zelle und das zweite RichtungskOrperchen. Die Bildung 
dieser Richtungsk5rperchen (globules polaires, corpuscules 
de rebut) hat man heutzutage in alien Thiertypen nachgewlesen, 
sodass sie als ein Reifungsvorgang von allgemeinster Bedeutung 
betrachtet werden kann. In Fig. 17 a— d ist die Reifung (und 
Befruchtung) des Eies eines Blutegels dargestellt; in a sind Keim- 
blaschen und Keimfleck — nachdem sie erst an die Oberflache heran- 
ruckten — verschwunden und an ihrer Stelle hat sich eine excen- 
trisch gelegene Kernspindel gebildet, uber deren ausseres Ende das 
Ei bucklig emporgewolbt ist ; in b ist das erste Richtungsk5rpercheii 
fast fertig abgeschnurt, in c sind beide gebildet. Die Theilungen, 
durch welche die Richtungsk5rperchen gebildet werden, sind also 
echte Zelltheilungen und die Richtungskorperchen sind echte, kern- 
und protoplasmahaltige Zellen; da ihre Grosse so viel geringer als 
die des Eies ist, kann man den Vorgang ihrer Bildung als Zell- 
kuospung bezeichnen. In der Eizelle bleibt nach der Bildung der 
Richtungskorperchen ein Kern zurtick, der weit kleiner und schwieriger 
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zu beobacfaten ist, als das urspruDgliche Keimbl&scben und al3 Si- 
kern (pronucleus femelle) bezeichnet wird. Ein solcbes £i 
ist reif fur die Befruchtung. 

Der Zeitpuokt, an welchem die RicbtungskOrperchen gebildet 
werden, kann in Bezug auf das Eindringen des Spermatozoons in 
das Ei ein sebr verschiedener sein. Wohl in den meisten F&llen 
geschiebt die Bildung der EOrpercben bevor nocb das Spermatozoon 
eingedrungen ist (bei den Seeigeln z. B. werden die Eier im Ovarium 
reif fur die Befruchtung, werden erst itn reifen Zustande ausgestossen 
and erst im Meerwasser befruchtet) ; in anderen Fallen, (z. B. beim 



Fig. 




N^ennaugen, Brancbipus, i^alpa, einigen Copepoden und Nackt- 
schnecken) wird das erste Bichtimgskdrperchen vor, das zweite erst nacb 
dem Eindringen desSpeTmato7.oonsabgeschnurt;endlich in seltenenFUllen 
(so bei Ascaris megalocepbala) werden beide Korperchen erst 
Dacb dem Eindringen des Spermatozoons gebildet; letzteres scbeint 
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also in diesem Falle das Ei geradezu zur Ausstossung der K5rper- 
chen anzuregen. GewOhnlich werden die beiden RichtungskOrperchen 
an der gleichen Stelle ausgestossen und nach der Theilung des ersten 
liegen in solchem Falle alle dreie dicht beieinander. In einigen 
Fallen wird doch das zweite in gr5sserer oder geringerer Entfernung 
von dem ersten ausgestossen (z. B. bei A scar is, S&ugethieren) ; 
dann liegen sie auch sp&ter mehr oder weniger von einander ent- 
fernt. Die BichtuQgsk5rperchen werden ja gew5hnlich g^nzlich aus 
dem Ei ausgestossen; doch giebt es F&lle (z. B. bei den Fliegen 
und Bienen), in welchen keine vOllige Abschnurung derselben statt- 
findet und ihre Kerne in der Peripherie des Betters liegen bleiben, 
bis sie nach und nach resorbiert werden. Bei anderen Insekten 
(z. B. Blattiausen, Schaben) werden jedoch die K5rperchen v5llig 
aus dem Ei ausgestossen. 

Bei Eiern, die befruchtet werden soUen, schnuren sich immer 
zwei RichtungskOrperchen ab (uber parthenogenetische Eier wird im 
nachsten Abschnitt gesprochen werden). Wahrend das zweite von 
dem Ei ausgestossen wird, theilt sich in den allermeisten Fallen 
das erste in zwei gleiche Zellen, sodass also zuletzt drei Richtungs- 
k5rperchen vorhanden sind ; das Ei bildet also mit seinen Richtungs- 
kOrperchen einen Komplex von vier Zellen (eine Te trade), ebenso 
wie ja durch die Theilung der Spermatocyten eine Tetrade (der 
vier Spermatiden) gebildet wurde. Nur in ganz wenigen Fallen 
(namentlich bei einigen Insekten) unterbleibt die Theilung des ersten 
RichtungskOrperchens und fur einen einzigen Fall (bei der Biene) 
wurde in neuerer Zeit angegeben, das erste K5rperchen bleibe un- 
getheilt, wahrend das zweite sich theile. Das ware ein sehr ver- 
einzelter Ausnahmefall. 

Frtiher oder spater nach der Befruchtung gehen die Richtungs- 
kOrperchen zu Grunde; sie nehmen an der Entwicklung gar keinen 
Antheil, sondern zerfallen und verschwinden spurlos. *) 

Schon oben wurde auf die Aehnlichkeit zwischen der Eitetrade 
und der Spermatidentetrade hingewiesen. Noch schlagender wird 
diese Aehnlichkeit aber, wenn wir die feineren Vorgange bei der 
BilduDg der Richtungskorperchen betrachten. Zu diesem Zweck 
werde dasselbe Thier herangezogen, dessen Samenentwicklung oben 
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geschildert wurde: Ascaris megalocephala yar. bivalens. 
Die EirOhre besteht hier ganz wie die HodenrOhre aus drei Ab- 
schnitten, einer Keimzone, einer Wachsthumszone iind einer Reife- 
zone und wie die Bildungsgeschichte der Samen- und Eizellen im 
AUgemeinen ubereinstimmt, mag aus einem Yergleich der Schemata 
Pig. 12 und 18 ersehen werden. In der Keimzone sind die Ovo- 
gonien yorhanden ; diese 9.hneln ganz den Spermatogonien und theilen 
sich in derselben Weise wie diese: zwischen je zwei Theilungen 

Fig. 18. 
UrgeflchlechtneUe 



OvogonieD. 
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Eizellen. 



n. R-K 



Schema der Eibildung und Eireifung boi Ascaris nach 6 over i (Ergebnisse d. Anat. a. 

Entw. Bd. 1). 

tritt der Buhezustand der Zelle ein und es werden immer yier band- 
fOrmige Chromosomen gebildet, die eine einfache Spaltung durch- 
machen. In der Wachsthumszone finden keine Theilungen statt, 
sondern die jugendlichen Eier wachsen stark und es werden Dotter- 
kOmer in ihnen abgelagert. Die in die Reifezone ubertretenden Eier 
sind die Oyocyten erster Ordnung und es finden nun nach dem Ein- 
dringen des Spermatozoons die zwei Theilungen statt, durch welche 
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das Ei und die drei KichtungskOrperchen gebildet werden. Diese 
TheiluDgen stimmen mit jenen, aus welchen die vier Spermatiden 
hervorgehen, sehr genau uberein (abgesehen davon, dass die Sper- 
matiden gleicher, das Ei und die Bichtungsk5rperchen sehr ungleicher 



Fig, 19 A— D. 
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Bildang der RichtongskOrperchen bci As*' 
caris megalocephala each Boveri 
(Zellen-Stadien. Heft 1). A erste RichtungB- 
spindel mit 2 doppelt gespaltenen (vier- 
theiligen) ChroDiosomeD ; im Centmm des 
Eies liegt das Spermatozoon; das Proto- 
plasma nur in der oberen Eih&Ifte ein- 
gezeichnet. B Stadium vor der Ausbildung 
der zweiten Richtangsspindel mit zwei 
(iialbierten) Chromosomen, die noch tan- 
gential gestellt sind: oberhalb des Eiee 
das erste RichtangskOrperchenf der Mem- 
bran anliegend. C weitores Stadium: das 
eine Chromoeom ist 90 0, das andere nnr 
ganz wenig gedreht. D Stadium kurz Tor 
der Abschnttrung des zweiten Richiungs- 
kOrperchens : die HAJften der Chromosomen 
sind weit aus einander gerttckt. B — D 
st&rker vergrl^ssert als A. 









B 



GrOsse sind und dass erstere alle vier funktionsfahig sind, wihrend 
die RichtungskOrperchen zum Untergang bestimmt sind). Es bilden 
sich bei der ersten Theilung zwei doppelt gespaltene (viertheilige) 
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Chromosomen, die wahrend der Theilung halbiert werden, sodass 
die Ovocyte zweiter Ordnung und das erste RichtungskOrperchen je 
zwei zweitheilige Chromosomen enthalten Die zweite Theilung 
folgt der ersten unmittelbar, ohne ein dazwischen eingeschobenes 
Ruhestadium, und durch diese Theilung werden wiederum die Chro- 
mosomen halbiert, sodass die reife Eizelle und die drei Richtungs- 
korperchen je zwei einfache Chromosomen enthalten. (Vergl. hierzu 
Fig. 19 A — D.) Man sieht, welche genaue Uebereinstimmung zwischen 
der Spermatozoenbildung und der Eireifung herrscht. 

Fruher woUte man einen Unterschied zwischen der Spermato- 
zoenbildung und der Eireifung darin fiuden, dass die Centrosomen 
und Strahlungen bei der letzteren fehlen soUten, w^hrend sie in den 
Spermatocyten und Spermatiden vorhanden sind. Nach Mittheilungen 
von Lebrun (Anat. Anz. 1892), sowie von Hacker (Verhandl. d. 
deutschen zool. Gesellschaft 1894) sind jedoch die Centrosomen auch 
konstante Bestandtheile der Eizelle bei A scar is (wie man sie ja 
auch bei vielen anderen Eieni gefunden hat). 

Fig. 20. 




KeimblAschen einee reifendcD Eies Ton Branchipus (irubci nach Braucr (Abbandl. 
der Berliner Akad. 1892). Die meisten Chromosomen sind von der Flftcbe, wenige von 

der Seite gesehen. 

Nicht nur bei Ascaris, sondern auch bei vielen anderen Thieren 
bat man die eben erwahnten Vorgange bei der Eireifung uachge- 
wiesen, und es ist wahrscheinlich, dass dieselben iiberall principiell 
gleich sind. Durch dieselben wird also (wie bei der Bildung der 
Spermatiden) Masse des Chromatins und Zahl der Chromosomen auf 
die Halfte derjenigen der ursprunglichen Keimzellen reduziert. Die 
Zahl der Chromosomen ist tibrigens bei verschiedenen Thieren sehr 
verschieden, Beispielsweise bei Ascaris megalocephala var. 
univalens wird nur 1 viertheiliges Chromosom gebildet, bei 
Branchipus 12, bei Artemia 84, beim Landsalamander 12. 
(Die Zahl der ursprunglichen Geschlechtszellen ist, wo die Sache 
bis jetzt genugend verstanden wurde, die doppelte.) In Fig. 20 ist 
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das EeimbllLscheD eines reifenden Branchipus-Eies dargestellt, 
in welchem die viertheiligen Chromosomen deutlich erkennbar sind. 

Gestutzt auf die UebereinstimmuDg zwischen der Bildung der 
vier Spermatiden (die sich ja alle zu Spermatozoen entwickeln) und 
der ScheiduDg der Ovocyte in Ei und Kichtungsk5rperchen hat 
namentlich 0. Her twig die Theorie ausgefuhrt, dass die Rich- 
tungskorperchen den morphologischen Werth abortiver 
Eier haben und diese Ansicht ist noch immer die am besten 
begrundete unter den zahlreichen, uber den Werth der erwahnten 
Gebilde ausgesprochenen Hypothesen, wenn ihr auch noch immer 
gewisse Schwierigkeiten entgegen stehen. Die moderne naturphilo- 
sophische Schule woUte zwischen dem ersten und dem zweiten 
RichtungskOrperchen einen fundamentalen Unterschied aufstellen ; 
aber diese, sowie die meisten sonstigen aprioristischen Behauptungen 
dieser Schule finden in der Natur keinen Anhaltspunkt und die 
Eichtungskorper sind sich alle drei sicherlich gleichwerthig. 

Der Zweck der Beduktion der Chromosomen an Masse und Zahl 
ist sehr leicht zu verstehen unter der — nach alledem, was man 
heutzutage uber die Zelle weiss — sebr berechtigten Voraussetzung, 
dass eine bestimmte Masse Chromatin und eine bestimmte Zahl 
Chromosomen fur jede Zellform typisch ist. Wenn man dies festhalt 
und zugleich weiss, dass das befruchtete Ei oder die erste Furchungs- 
zelle an Masse des Chromatins und Zahl der Chromosomen mit den 
ursprunglichen Keimzellen (Spermatogonien und Ovogonien) iiber- 
einstimmt, dann ist die Sache sehr einfach. Wtirden namlich die 
ursprunglichen Keimzellen (eine Ovogonie und eine Spermatogonie) 
sich mit einander vereinigen, so wurde dadurch Masse des Chroma- 
tins und Zahl der Chromosomen in der so gebildeten Zelle auf das 
Doppelte erhoht werden. Indem nun in der sich zur Theilung an- 
schickenden Ovocyte und Spermatocyte erster Ordnung eine Quer- 
theilung des ursprunglichen Chromatinfadens unterbleibt, wird nun 
gleich von vornherein die Zahl der Chromosomen auf die Haifte 
reduziert; jedes derselben entspricht an Masse wahrscheinlich zwei 
gewohnlichen. Bei der ersten Theilung wird es nun auf das normale 
Mass, bei der zweiten auf die Halfte des normalen Masses reduziert. 
Denn eben weil das Ruhestadium zwischen den beiden Theilungen 
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fehlt und die Chromosomen gleich doppelt gespalten werden, sind 
die letzteren nicbt im Stande, ihre Masse auf das uormale Mass zu 
erg^nzen; in dem Ruhestadium der Zelle findet n^mlich immer das 
Wachsthum, die Massenzunahme des Chromatins statt. Somit ist 
die reife Eizelle und ebenso die reife Samenzelle, sowohl was die 
Masse des Chromatins, als was die Zahl der Chromosomen betrilFt, 
auf die Halfte des — fur die betreffende Art — normalen Masses 
reduziert. Indem sie bei der Befruchtung zur Vereinigung kommen, 
ergSLnzen sie sich zu einer in Bezug auf Masse des Chromatins und 
Zahl der Chromosomen normalen Zelle. 

Schliesslich sei nur noch auf die Uebereinstimmung mit den 
Vorgangen bei der Conjugation der Infusorien hingewiesen. Auch 
hier theilt sich ja der Geschlechtskern bei jedem Individuum durch 
zwei Theilungen in vier Kerne, von welchen dreie resorbiert werden, 
ganz wie die RichtungskOrperchen (Richtungskerne) einiger Insekten, 
die ja im Dotter resorbiert werden — jener Vorgang entspricht 
der Richtungskdrperbildung. Danach ist aber insofem ein Unter- 
schied yorhanden, als der ubrigbleibende Kern sich nochmals in den 
Wanderkern und den station3.ren Kern theilt; jedes Infusorien- 
Individuum entspricht insofem der Eizelle -f- Samenzelle, als sein 
Nebenkern sowohl das cf-Element — den Wanderkern — als das 
9 — den stationaren Kern enthalt.^) 

Anmerkungen 

1) Bei mehreren Schnecken (Paludina, Mnrex u. a.) komrat einc merk- 
wQrdige Dimorphie der Samenf^den vor; so finden sich bei Paladina, bei welcber 
die Sache am genauesten untersucbt wurde, ,haarfdrmige" und ,wurmf6rmige* 
Spermatozoon; letztere sind bedeutend grdsser und am einen Ende mit einem 
Baschel Cilien versehen. Nur die baarformigen sind im Stande, die Befruchtung 
des Eies vorzunehmen; die Bedeutung der wurmformigen ist ratbselhaft; sie 
scheinen zu Grunde zu geben, ohne eine RoUe bei der Befruchtung zu spielen. 
Vergl. M. V. Brunn, Arch. f. mikr. Anat., Bd. 23. 1894. Beim Opossum hat 
Selenka merkwQrdige DoppelspermatozoOn gefunden: zwei Spermatozoon sind 
durch eine diinne Platte, die vorn in einen festeren Bugel verdickt ist, verbunden. 
Zuletzt losen sie sich doch von einander ab. Aehnliches kommt auch bei 
Schwimmkafem vor. 

*) Ueber den Ban der SpermatozoCn vergl. O. S. Jensen, Die Struktur 
der Samenfaden. Bergen 1879, sowie Arch. f. mikr. Anat., Bd. 30. 1887, 
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Bowie nainentlich Ballowiti, Arch. f. mikr. Anat, Bd. 32. 1883i Bd. 36. 1690; 
Zeitscbr. r. wise. Zoologie, Bd. 50. 1890; Internat. Monateachr. t. Anat. and 
Phjs. Bd, U. 1894. — Grobben, Arb. Zool. Inst. Wien. Bd. 1. 1878. 

*) AuB der grossen Litteratur fiber die BildnngBgeechichte der Sperroato- 
zoPn Beien nnr folgende nenere Arbeiten genannt: 0, Hertwig, Arch, f, 
raiir. Anat., Bd. 36. 1890. — Braaer. ibid., Bd. 42. 1893. - W. Voigt, 
Arbeiten aas d. tool. Institot WOrabnrg, Bd. 7. 1885. — PUtner, Arch. f. 
mikr. Anat, Bd. 27 n. 83. — Flemming, ibid., Bd. 29 n. 31. — Pictet. 
Mitth. zool. Stat. Neapel, Bd. 10. I89I. — Gnte, anBfUhrliche Uebersichtoartikel 
Ton F. Hermann in den Ergebn. d. Anat. n. EntirgeBcb., Bd. 1—2. 

*) Ueber die Bildung der RichtangskSrpercben Tergl. BQtHcbli, Abb. 
d. Senckenberg. GeBellsch., Bd. 10. 1876. — Boveri, Zellen - Stndien, Heft I 
und III. 1837—90. — Braner. Abhandl. d. Berl. Akademie 1892. — Blocb- 
mann, Morphol. Jabrb., Bd. 12 n. 15. — Julin (Styelopsia groBsal.), 
Ball, scientif. de la France et de la Belgiqiie, Tome 25. 1893 and zablreiche 

^) Fflr die Tbat«acbe, dass bei den Infnsorien die Kerne in Geacblechta- 
keme und vegetative Kerne difTereniiertsindund dass andreraeitabei ibnen keine 
CentroBomen Torkommen, hat man in der neuesten Zeit niehrere Erkliirangs- 
veraacbe gemacht. So nollt« M. Heidenhain den Tegetativen Kern der Infn- 
Borien dem Kern, den Geschlechtakem jener dem CentroBonia nnd der aas dieseni 
hervorgebenden ,Centralspindel" der gewOhnlichen thierischen Zelle g1eichBt«llen ; 
dabei aollte dan Cbroniatin der Q esc blecbtak erne bei der IIinbiliiuQg in das 
Centrosoma verloren gegangen sein. Gbdz den nmgekehrten Veraiicb hat Julin 
gemacht: er woUte dot Centrosoma dem vegetativen Kern, den Kern gcwj^hnlicher 
Zellen dem Gescblechtskem der Infnsorien gleichstellen. Nach beiden Annahuen 
wSren also die znei Kerne der Infnsorien in den gewDhnlichen Zellen vertreten 
nnd bildeten bei der Tbeilnng sine einbeitliche Kemtheilnngsligiir. Beiden 
Hypothesen fehlt aber eine genflgende BegrOndnng. Vergl. M. Heidenhain, 
Neue Unters. fiber die CentralkOrper. Arch. f. mikr, Anat. Bd. 43. 1894, — 
Jnlin, Ball, scientif. de la France et de la Belgiqae, Tome 25, 1893. 



Ill 

Der Be^chtungsYorgang — Eindringen des Spermatozoons in das Ei: Eikern 
nnd Spennakern ; Centrenqnadrille and Ausbildang der ersten Farschungsspindel 
— Pathologische und physiologische Polyspermie — Parthenogenese (nothwendige 

nnd fakultative) 

Durch die Bildungsgeschichte der Spermatozoen und die Keifungs- 
vorg&nge des Eies wurden also dem im yorhergehenden Abschnitt 
Mitgetheilten zufolge beiderlei Geschlechtszellen auf die HiLlfte ihrer 
ChromatiDmasse und ihrer Chromosomenzahl reduziert. Indem sie 
nun zusammentreteD, mit einander zii einer Zelle verschmelzen, wird 
das fur die Art uormale Gleichgewichtsverhaltniss wieder hergestellt. 
Dieses geschieht, indem das Spermatozoon in das Ei eindringt. 

Die 9.us8eren Vorgange bei der Befruchtung lassen sich am 
leichtesten und am schDnsten an Eiern von Seesternen und Seeigeln 
studieren, welche sich .kunstlich* befruchten lassen und hubsch 
durchsichtig sind. Hat man die kunstliche Befruchtung, z. B. an 
Seeigeln, vorgenommen, so sammeln sich die Spermatozoen, — wahr- 
scheinlich durch einen besonderen Stoff angezogen — um die reifen 
Eier (oft ist ein solches Ei ganz von Spermatozoen bedeckt, deren 
Schwanze in lebhafter Bewegung sind) und fangen nun an, sich in 
die ziemlich dicke, gallertige, die Eizelle umschliessende Htille ein- 
zubohren (Fig. 16 Em). Dem zuerst eindringenden treibt der Dotter 
des Eies einen kleinen Vorsprung oder HOcker entgegen, den Em- 
pfangnisshugel (Fig. 21). Indem das Spermatozoon immer weiter 
vordringt, kommt es schliesslich mit dem EmpPangnisshugel in Be- 
ruhrung und dringt in denselben ein ; in diesem Augenblick scheidet 
das Ei an seiner ganzen Oberflache ein feines, diinnes aber festes 



Erstos Bncb. Die Lehre von der Befruchtang. 





Centrenquadrille. 45 

H&utchen aus, das Befruchtungshflutchen oder die Befruch- 
tungsmembraD; dieses hebt sich immer starker vom Dotter ab 
und verhindert das Eindringen weiterer Spermatozoen. Versuche 
der Deueren Zeit haben gezeigt, dass eine solche Membran sich auch 
UDter der Einwirkung gewisser kunstlicher Beize abscheidet; so hebt 
sie sich gleich ab, wenn die Eier in mit Chloroform oder Benzol 
versetztes Wasser gebracht werden ; befruchtete Eier kOnnen in dieser 
Weise zur Bildung einer neuen Membran innerhalb des Befruchtungs- 
hautchens veranlasst werden (Hertwig, Herbs t). 

Der Samenfaden dringt mm inmier weiter in den Dotter ein 
und dabei machen sich wichtige Ver&nderungen an ibm geltend 
(Fig. 22—23). Was den Schwanz des Samenfadens betrifft, so ist 
uber sein Schicksal nichts Sicheres bekannt. Fur einige F^Ue ist 
es wahrscheinlich, dass der dem Eopf zun^chst liegende Theil des- 
selben mit in den Dotter eindringt und hier aufgelost wird, wahrend 
der ausserste Theil ausserhalb des Eies bleibt und hier schwindet. 
Weit wichtigeren Umbildungen unterliegt aber der Kopf des Sperma-. 
tozoons. Zunachst l5st sich von der Hauptmasse desselben ein kleiner 
K5rper ab, das Centrosoma (^Spermocentrum-); der ubrige^ 
chromatische Theil des Kopfes schwillt bald an und bildet sich zu 
einem Kerne, dem Spermakem oder , Pronucleus male" aus. 
Das Spermocentrum umgiebt sich bald mit einer Strahlung und 
wandert zusammen mit dem Spermakem dem Eikem und dem neben 
diesem liegenden Centrosoma (^Ovocentrum*) entgegen. Sind die^ 
zwei Kerne in unmittelbare Nahe zu einander geruckt (Fig. 24), so 
fangen die beiden Centrosomen an, sich zu strecken, werden hantel- 
fSrmig (Fig. 25), theilen sich und ihre Tochtercentrosomen fuhren 
nun den merkwurdigen Vorgang aus, der als „C en tren quadrille" 
bezeichnet wird (Fig. 26). Jede Halfte des Spermocentrums wandert 
in der hellen, die Kerne und Centrosomen umgebenden Aureole einer 
Halfte des Ovocentrums entgegen und verschmilzt mit ihr, sodas» 
zwei gemischte Centrosomen entstehen, jedes . aiis einer Halfte des^ 
Spermocentrums und einer Halfte des Ovocentrums hervorgegangen. 
Diese werden direkt zu den Centrosomen der ersten Furchungsspindel. 
Wahrend dieser Vorgange haben sich Ei- und Spermakem dicht 
aneinandergelegt und die fruhere Befruchtungslehre nahm eine v5llige^ 
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Verschmelzung derselben als nothwendiges und wesentliches Moment 
bei der Befruchtuog an. Die neueren Untersuchungen faaben indessen 
festgestellt, dass es sich darait anders verhSLlt: in den meisten der 
genauer untersuchten Falle kommt es zu gar keiner wirklichen Ver' 
scfamelzuDg von £i- und Samenkern in der Eizelle selbst (sondem 
erst ihrer Theilhalften in den zwei ersten Furchungskernen) und wo 
eine Verschmelzung stattiindet, sefaeinen die Chromosomen der beiden 
Kerne unabhangig von einander zu bleiben; jedenfalls ist die Ver- 
schmelzung der beiden Pronuclei kein nothwendiger oder wesentlicher 
Vorgang. Da, wie oben erwahnt wurde, die Masse jedes Chromo- 
soms auf die Halfte des normalen Maasses fur die sich zur Theilung 

Fig. 27 A— D. 





B 





C D 

Vier Stadion der V Befruchtung und Theilang dos Eies von Ascaris megalocephala 
(Tergl. den Text). In B und C ist (rechts) ein RichtungskOrpercheu sichtbar. Nach 

Boveri (Zollen-Studien. Heft 2). 



anschickenden reduziert war, so gehen die Kerne zun^chst in ein 
Buhestadium ein, bilden Gerust und Nucleolen aus; die weiteren 
Stadien der Umbildung der Kerne zu der ersten Furchungsspindel, 
so wie sie normaler Weise vor sich gehen, sind in Fig. 27 A — D 
dargesteJlt. In jedem Kern bildet sich zunachst die entsprechendo 
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Anzahl Chromosomen au9, wie sie in der reifen Eizelle (nach Aus- 
stossung der RichtungskOrperchen) oder in der Spermatide vorhanden 
gewesen war, also z. B. bei Ascaris megalocephala var. 
bivalens 2. Diese Chromosomen sind gewOhnlicfa lang und band- 
fbrmig, * wie es auch diejenigen der Spermatogonien xind Ovogonien 
waren. Die Kernmembranen werden nun aufgel5st und die vier 
Chromosomen ordnen sich zu einer Aequatorialplatte an ; sie spalten 
sich in gewOhnlicher Weise der Lange nach und jede der zwei 
ersten Furchungszelleii erhalt somit 2^/'- und 2 9- Chromosomen, 
die nun, wenn der Kern in den Ruhezustand ubergeht, zur Bildung 
des Kerngerustes zusammen treten. Die Theilung der befruchteten 
Eizelle gleicht ganz derjenigen der Spermatogonien und Ovogonien ^). 

Es geht aus der obigen Darstellung hervor, dass die Befruchtung 
in der Vereinigung zweier gewissermaassen reduzierten Zellen besteht, 
welche sich zu einem vollstandigen, entwickelungsfahigen Elementar- 
organismus ergd.nzen. Es wird bei der Befruchtung nicht nur ein 
Kern, sondern auch ein Centrosoma in das Ei eingefuhrt, wie denn 
im Ei nicht nur ein Kern, sondern auch ein Centrosoma vor- 
handen ist*). Die beiden Vorkerne (Pronuclei) liefern beide einen 
gleichen Antheil chromatischer Substanz an die ersten ' Furchungs- 
kugeln, indem die Zahl der Chromosomen im Ei- und im Sperma- 
kem eine gleiche ist'). 

In Fallen, wie die oben besprochenen, dringt nonnaler Weise 
nur ein Spermatozoon in das Ei ein; die anderen werden durch das 
rasche Ausscheiden der Befruchtungsmembran am Eindringen ver- 
hindert. Hier also nicht nur genugt allein ein Samenfaden zur Be- 
fnichtung, sondern ein Eindringen mehrerer solcher (Ueberfruch- 
tung Oder Polyspermie) wirkt meistens geradezu schadlich aut 
die Entwickelung ein. Wenn namlich mehrere SamenfSlden in das 
Ei eines Seeigels oder Seesternes eindringen, so entwickelt sich 
dieses ausnahmslos abnorra; anstatt der gew5hnlichen, sehr regel- 
massigen Furchung des Eies tritt eine ganz unregelmassige, sog. 
Barockfurchung auf. In Fig. 28 A, A' B sind einige uberfruchtete 
Eier dargestellt. In A sieht man 10 Spermakerne mit Strahlungen, 
von welch en dreie sich dem Eikeme angelegt haben, andere sich 
gegenseitig fast zur Beruhrung genahert haben, und wiederum andere 



Polyspermie. 



49 



ganzlich isolirt sind. In A' sieht man zwei nnregelmassige, mehr- 
polige Kernfiguren, die oflfenbar aus mehreren Kernen und Centro- 
somen entstanden sind, sowie eine zweipolige, augenscheinlich aus 
einem einfacfaen Spennakern entstandene. In B endlich ist das Ei 
in der Barockfurchung begriffen; durch drei tief einschneidende 



\ 



Fig. 28 A— B. 





ff 
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Polysperm befruchtete Eier eines Seeigeis (Strong ylocentrotus lividus) nach 0. und 
R. Hertwig (Unters. z. Morph. n. Phys. d. Zelle. 5). A nach fiehandlnng des nnbe- 
fruchteten Eies mit NikotiDl5£ung ; 10 Sperroakerne (sk), 1 Eikern (ek). A' weiteres 
Stadioni eines ebcnso behandelten Eies ; mehrere z. Th. unregelmftssige Kerntheilungsfiguren 
sind aafgetrcten. B Polysperm befrucbtetes £1 (nach Einwirkung von ChininlOsung auf 
das unbefrnchttite Ei), in abnormer, unregelm&ssiger Furchung begriffon. 

Furchen beginnt es sich in drei ganz ungleiche Stucke zu theilen; 
mehrere Kernfignren sind sichtbar. Wenn nur zwei Spermatozoen 
in das Ei eindringen, legt sich gew5hnlich nur einer der Sperma- 
kerne dem Eikern an; es bildet sich eine vierpolige Kemtheilungs- 

Bergh, Entwickeiungsgeschichte. 4 
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figur und das Ei zeiillllt auf einmal in vier, nicht wie gew5hnlich 
in zwei Zellen Aucfa die folgenden Furchungen tragen den Charakter 
einer Doppelfurchung, indem die Zahl jeder Zellenform in den 
sp^teren Stadien doppelt so gross ist, wie gew5hnlich. Es bilden 
sich Blastulae, die sich aber nicht normal weiter entwickeln, 
sondern zu Grunde gehen. Fruher meinte man, aus solchen Doppel- 
befruchtungen entstanden Zwillingsbildungen, aber es gelang Driesch 
bei seinen Versiichen nicht, solche zu erhalten. 

Wie oben gesagt, kann bei normalen Eiern (von Seeigeln, Seesternen 
11. s. w.) das Eindringen mehrerer Spermatozoen nicht oder nur ganz 
ausnahmsweise eintreten, weil das El, sobald es das erste Spermatozoon 
empf^ngt, die Befruchtungsmembran ausscheidet, welche andere Sperma- 
tozoen am Eindringen verhindert, und noch dazu kann das Eiproto- 
plasma selbst eine abstossende Wirkung auf weitere Spermatozoen aus- 
uben. Sind aber die vitalen Fahigkeiten der Eier herabgesetzt, so tritt 
sehr Icicht Poiyspermie ein, weil dann die Befruchtungsmembran so 
langsam abgeschieden wird, dass mehrere Spermatozoen Zeit haben, sich 
einzubohren ; sind die Eier sehr abgeschwacht, so bildet sich uberhaupt 
keine Befruchtungsmembran und die Samenfaden dringen massenweise 
ein. Solche Bedingungen fur Poiyspermie k5nnen kiinstlich hervor- 
gebracht werden, am einfachsten dadurch, dass man die Eier uberreif 
werden lasst, indem man sie 24 Stunden oder langer nach der Ent- 
leerung im Wasser verbleiben lasst, ehe die Befruchtung eingeleitet 
wird>) Aucb wenn die Thiere, welchen die Geschlechtsprodukte 
entnommen werden, einige Zeit vorher in kleineren Wassermengen 
gehalten wurden, werden die Eier abgeschwacht und es tritt leicht 
Ueberfiuchtung ein ; endlich kann man die Lebensfahigkeit der Eizelle 
dadurch herabsetzen, dass man sie vor der Befruchtung auf kurzere 
Zeit der Einwirkung schwacher Losungen gewisser Giftstoife aussetzt 
(Chloral, Chinin, Nikotin u. s. w.). Merkwurdiger Weise scheinen 
in solchen, die Eier dauernd schwachenden LOsungen die Spermatozoen 
keine sichtbare Beeintrachtigung ihrer Lebensfahigkeit zu erleiden; 
hOchstens wird ihre Bewegungsfahigkeit zeitweilig gelahmt; aber in 
frisches Wasser gebracht, erwacheu sie wieder zum Leben und sind 
im Stande, normale Eier normal zu befruchten. — Auch durch 
Warme oder Kalte kann man die Eier lahmen und Poiyspermie 
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hervorrufen; durch Kalte — wenn nicht allzu gross — werden die 
Spermatozoon nur zeitweilig geschadigt. *) 

Diese h5chst interessanten Beobachtungen, welcfae man hauptsd.cb- 
lich den Untersuchungen von Fol, sowie von Oscar und Richard 
Her twig verdankt, ergeben also das Kesultat, dass bei vielen 
Thieren das Eindringen mehrerer Spermatozoen schSdlich auf das 
Ei einwirkt, weil die Spermakerne alle im Eidotter lebensf^big 
bleiben und st5rend in den Verlauf der Entwicklungsvorg&nge ein- 
greifen, so dass keine normale Entwieklung zu Stande kommt. Des- 
halb scheidet die normale Eizelle gleich beim Eindringen des ersten 
Samenfadens die Befruchtungsmembran ab als eine Schutz- 
vorrichtung gegen Ueberfruchtung; nur in pathologischen 
Fallen unterbleibt dies und es tritt Polyspermie ein. Uebrigens 
deuten gewisse Erfahrungen der neueren Zeit darauf bin, dass das 
vOilig gesunde, befruchtete Ei, selbst wenn seiner Membran beraubt, 
eine abstossende Wirkung auf die Spermatozoen austibt. 

Die Ausscheidung der Befruchtungsmembran findet bei Weitem 
nicht bei alien thierischen Eiern statt. Wie ich vor langer Zeit 
schon hervorgehoben habe und Metschnikoff bestatigt hat, giebt es 
bei vielen Hydroiden Eier, die wahrend ihrer ganzen Entwicklungs- 
periode vollkommen nackt sind und also bei der Befruchtung ganz 
normal keine Membran ausscheiden ; auch bei LandmoUusken ( Arion, 
Limax) bleiben, nach den Untersuchungen von Mark xmd Platner, 
die Eier wahrend ihrer Entwieklung ganzlich nackt. Bei den letzt- 
genannten Thieren hat man denn auch beobachtet, dass mehrere 
Spermatozoen in das Ei eindringen k5nnen. Aber wahrend bei den 
Echinodermen jeder Samenfaden, dem es gelingt in das Ei einzu- 
dringen, daselbst gunstigen Nabrboden findet und sich zum Sperma- 
kem umbildet, ist dies bei den Landschnecken nur ganz ausnahms- 
weise der Fall; wenn bier mehrere Spermatozoen sich einbohren, 
findet nur der erste die Bedingungen, um die Befruchtung zu 
voUenden : sich zum Spermakern (resp. Spermocentrum) auszubilden, 
dem Eikern entgegen zu wandern und sich ihm anzulegen; die 
ubrigen SamenfJlden entwickeln sich in dem Dotter gar nicht weiter, 
sondern werden von ihm resorbiert, ohne irgend eine St5rung hervor- 
zurufen. Weshalb es sich aber in dem einen Falle so, in dem 

4* 
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anderen Falle anders yerb9,It, ist vorl&ufig nicht einzusehen; wir 
raussen uns auf die Mittheilung der Thatsache beschranken. — 
Auch bei Insekten dringen ubrigens h&ufig mehrere Spermatozoen 
in das Ei, ohne dass dies einen sch9,dlichen Einfluss hat. 

Bei den grossen Wirbelthiereiern (bei Haien, Reptilien, vielleicht 
auch bei YOgeln) dringen nonnalerweise mehrere Spermatozoen in 
den Dotter ein (,physiologische Polyspermie"). Nur eines 
derselben bringt die Befruchtung fertig, conjugiert mit dem Eikern 
und geht in die erste Furchungsspindel ein; die tlbrigen gehen 
aber nicht gleich zu Grunde, sondern ihre E5pfe bilden sich in 
Kerne (mit Centrosomen) um, welche zu besonderer QrOsse heran- 
wachsen und in den sich nicht furchenden Theil des Dotters hinein- 
rucken; hier theilen sie sich lebhaft und bilden gi'osse, sog. 
Dotterkerne oder Merocytenkerne, die jedenfalls bei der 
Resorption des Dotters eine RoUe spielen. Spater degenerieren sie 
und sollen (nach Rflckert) zu Grunde gehen, ohne an dem Aufbau 
des Embryos direkten Antheil zu nehmen. In solchen Fallen scheinen 
aber, wie ersichtlich, die ubei-zahligen Spermatozoen zeitweilig f&r 
die Ernahrung des Embryos nGtzlich zu sein.®) 

Die Bedeutung des fiefruchtungsprozesses fur die Erhaltung der 
Arten beruht (ebenso wie die der Conjugation bei den Einzelligen) 
auf der durch sie hervorgerufenen Verjungung der geschlechtlichen 
Elemente. Die Individuen nUtzen sich im Leben ab und altem ; aber 
die Geschlechtszellen haben die Eigenschaft, durch Yerbindung mit 
einer anderen Geschlechtszelle sich verjUngen und einen anderen, 
jugendlichen Organismus hervorbringen zu kOnnen. Die tieferen Ur- 
sachen dieser Thatsache sind uns freilich unbekannt. 

E. van Beneden, dem man so grosse Fortschritte in der Er- 
kenntniss der Befruchtung verdankt, hat seiner Zeit folgende Lehre 
uber die Befruchtung aufgestellt: jede Zelle des Organismus ist 
0^, auch die Mutterzellen der Spermatozoen und der Eier, die 
Spermatogonien und Ovogonien; erst durch die Reifungsvorgange 
werden sie eingeschlechtlich, indem das Ei seine cf Substanz in der 
Form des RichtungskOrperchens auswirft, wahrend die mannlichen Ge- 
schlechtszellen in ihren Residuen (Cytophor u. dergl.) ihre 9 Substanz 
verlieren; demzufolge waren die Vorkerne im befruchteten Ei spezifisch 
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geschlechtlicfa, gegens&tzlich ausgebildet. Eine solche Lehre ist aber 
heutzutage durchaus unhaltbar; alle Thatsacfaen dr^ngen vielmehr zu 
dem Schluss, dass das Spermatozoon und das Ei Dur wegen ihrer 
verschiedenen Aufgaben b.ei der Befnichtung so verschieden aus- 
gebildet siDd, dass aber die essentiellen Theile (Kerne imd Centrosomen) 
gar nicht gesctalechtlich gegensd.tzlich, nur individuell verschieden 
sind. Der. jetzigen Theorie nach w&re man im Stande, aus einem Ei 
den Eikern zu entfemen und durch Einfuhrung zweier Spermatozoen 
die Befnichtung auszufuhren, oder statt des Spermatozoons einen 
freroden Eikern (mit Centrosoma) in das Ei einzufuhren. Vielleicht 
werden sich solche Versuche an dem einen oder dem anderen Objekte 
ausfuhren lassen. 



Es ist ja allgemeine Regel, dass ein Ei, welches seine Reife 
erlangt hat und dann nicht befruchtet wird, zu Grunde geht, ohne 
einen neuen Organismus heryorgebracht zu haben (in einigen F&Uen 
kann ein solches Ei einen Furchungsprozess durchmachen, aber die 
Entwicklung sistiert dann). Doch giebt es F§.lle, in welchen die 
Eier ganz entwicklungsfehig bleiben, selbst wenn keine Befruchtung 
eintritt; ja es kommt sogar vor, dass das Ausbleiben der Befruchtung 
zur Norm geworden ist. Eine solche Entwicklung des Eies ohne Be- 
fruchtung ¥rird als Parthenogenese bezeichnet, und zwar unter- 
scheidet man eine fakultative Parthenogenese, zufolge welcher 
dasselbe Ei befruchtet werden und sich auch unbefruchtet entwickeln 
kann, und eine gezwungene Parthenogenese, bei der das Ei gar 
nicht befruchtet werden kann (gew5hnlich weil in gewissen Generationen 
der betreffenden Arten gar keine MS^nnchen auftreten). Das bekannteste 
Beispiel der ersteren Art bilden die Drohneneier bei den Bienen: 
wUhrend die KOnigin ein Ei in eine Kdnigin- oder Arbeiterzelle 
legt, lasst sie aus ihrer Samentasche (receptaculum seminis) einen 
Samenfaden heraustreten, der das Ei befruchtet; legt sie aber ein 
Ei in eine Drohnenzelle, so unterldsst sie dies und die Eier bleiben 
unbefruchtet. Hier gehen also aus unbefruchteten Eiern die Mannchen 
(Drohnen) hervor. Die nothwendige (gezwungene) Parthenogenese 
kommt sowohl bei Insekten, wie bei Krebs- und Raderthieren vor; 
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aus den parthenogenetischen.Eiem entstehen hier bisweileD ganze Gene- 
rationen von Weibchen, bisweilen sowohl von Mannchen als Weibchen, 

Die in neuerer Zeit genau untersuchten Ueifungsvorg&nge der 
parthenogenetischen Eier sind besonders interessant. Es scheint 
ein wesentlicher Unterscbied in der Hinsicht zwiscben den fakultativ- 
und den gezwungen-partbenogenetischen Eiem vorbanden zu sein, 
in der Art, dass die ersteren sich sozusagen darauf einrichten, be- 
fnichtet zu werden, w&hrend die letzteren sich umgekehrt auf das 
Ausbleiben der Befrucbtiing vorbereiten. Die ersteren schnuren in 
gew5bnlicher Weise zwei Richtungsk5rperchen ab (bei Schmetter- 
lingen und Bienen) und sind darnacb wohl ebenso rednziert wie ge- 
w5bnlicbe befrncbtungsbedurftige Eier; ihnen muss also die Fdhig- 
keit eiuer Selbstregulation, einer Selbsterg^nzung inuewobnen Die 
gezwungen-partbenogenetischen Eier dagegen ricbten sich von voru- 
herein so ein, dass eine Erg^nzung fQr die Entwicklung gar nicht 
nOthig ist: sie stossen n^mlicb nur ein Ricbtungsk5rpercben aus 
und der sich gleich nach diesem Vorgang konstituierende Eikem 
enthalt also dieselbe Kernmasse, wie der Eikern -4- Samenkern des 
befruchteten Eies derselben Art. 

Man hat die Kicbtigkeit der Beobachtungen ftber die Aus- 
stossung der Richtungsk5rperchen an den fakultativ- parthenogene- 
tischen Eiern oder wenigstens die Richtigkeit der Deutung dieser 
Beobacbtungen in der neueren Zeit bezweifeln woUen und zwar aus 
ttieoretischen Qrunden. Da indessen diese Untersuchungen von zwei 
ausgezeichneten Beobachtern (Blochmann und Platner) ange- 
stellt wurden uud diese unabh^ngig von einander zu demselben Re- 
Bultat gekommen sind, so liegen fQr diesen Zweifel keine genugenden 
Grunde vor. Nach der Ausstossung der beiden Richtungsk5rperchen 
enthait h5chst wahrscheinlich das Ei nur die Halfte der Chromatin- 
raenge eines befruchteten Eies; es ist aber entschieden allzu dog- 
matisch, behaupten zu woUen, ein solches Ei sei nicht entwicklungs- 
fahig Wenn die Eimutterzelle die Fahijjkeit hat, pl5tzlich einen 
ganz eigenartigen Weg der Chromosomenbildung und der Chromo- 
somenreduktion (bei der Bildung der Ricbtungskorperchen) einzu- 
schlagen, so ist nicht einzusehen, warum fur das Ei nicht auch die 
Moglichkeit vorbanden sein soUte, sich zu erganzen und wieder den 



Parthenogenese. 55 

alten Weg der Chroniosomenbildung aufziinehmen Mit anderen 
Worten: man kann sich wohl vorstellen, dass der in den Ruhezu- 
stand eingetretene Eikern seinen Chromatingelialt (durch Assimilation 
und Wachsthum) auf das normale Mass erh5ht und dass auch die 
fur die Entwicklung passende Zahl von Chromosomen bei der Theiluog 
entsteht, indem der ursprunglicfae Chromatinfaden sich in eine An* 
zahl Chromosomen segmentirt, die doppelt so gross ist, als die bei 
der Entstehung der Richtungsk5rperchen vorhandene. Und tiberdies 
ware es vielleicht gar nicht nSthig, dass dieser Vorgang gleich 
eintrate. Die Versuche von 0. und B. Her twig, sowie von 
Boveri haben nachgewiesen, dass kernlose Eifragmente von See- 
igeln durch ein Spermatozoon befruchtet werden konnten, und dass 
solche — die ja nur die halbe Meng^ Kemsubstanz enthalten — 
entwicklungsfahig sind, dass aus ihnen Zwerglarven entstehen k5nnen. 
Also ware vielleicht Gleiches auch im Ei der Insekten moglich. Die 
genaueren Dntersuchungen hieruber stehen aber noch aus.'') 

Bei einigen Thieren ist die Parthenogenese die Hauptfort- 
pflanzungsweise geworden, sodass zahlreiche Generationen von par- 
thenogenetische Eier legenden Weibchen nur zu einer gewissen Jahres- 
zeit, gewOhnlich im Herbst, durch eine Generation von Mannchen 
und Weibchen unterbrochen werden, die sich begatten und betVuchtete 
Eier legen. So namentlich bei vielen Krebsthieren. Ja bei einzelnen 
Arten ist es uberhaupt nicht gelungen, die Mannchen zu fiuden und 
einige Verfasser meinen, solche Formen pflanzten sich ausschliesslich 
auf parthenogenetischem Wege fort. In Anbetracht der allgemeinen 
Verbreitung und der eminenten Bedeutung des Befruchtungsvorgangs 
muss aber in Bezug auf einen derartigen Schluss zur Vorsicht ge- 
mahnt werden. Vielleicht gelingt es doch durch fortgesetztes Nach- 
suchen auch bei solchen Thieren die Mannchen aufzufinden.®) 



An mer k ungen 

1) Unter den zahlreichen Werken und Abhandlnngen iiber Befnichtung 
seien folgende herrorgehoben: 0. Hertwig, Morphol. Jahrb. Bd. 1, 3, 4. — 
Pol, Recherches snr la fecondation, 1879 und Anat. Anzeig. Jahrg. 6. 1891. — 
£. L. Mark, Bull, of the Mus. of comp. Zool. at Harvard College, Cambridge. 
Vol. 6. 1881. — E. V. Beneden, Arch, de biologic, Tom. 4. 1883 und Bull. 
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de Tacademie de Belgiqne. Ser. 3, Tom. 14. 1887. — Boveri, Zelien-Stndien. 
Heft 2—3. 1888 — 1890, sowie Art Befrachtong in: Ergebnisse d. Anat. and 
Entwicklangsgesch. Bd. 1. 1891. — Vejdovsky, Entwicklangsgesch. Unter- 
suchangen. Heft 1. 1888. — R. Fick, Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 56. 1892. 

2) Von mehreren Seiten hat man die Existenz der Centrenqaadrille uber- 
haapt anzweifeln and jedenfalls die allgemeine Giltigkeit der Befande FoTs 
bestreiten woUen. Was den ersten Punkt angeht, so ist za bemerken, dasFol 
za den besten and zaverl^ssigaten Beobachtem anserer Zeit geh5rte. Und was 
den zweiten Pankt betrifft, so ist zanachst aaf die Schwierigkeiten hinzaweisen, 
die Tielfach mit der Aaffindung der Centrosomen verbanden sind, wenn dieselben 
nicht von einer Strahlang urogeben sind; dann ist noch herrorzoheben, dass 
man anch im Pflanzenreich die Centrenqaadrille, ganz den Vorgangen bei den 
Echinodermen entprechend, nachgewiesen hat. Dieses dflrfte ein Hinweis sein, 
dass wir es hier mit einer allgemeinen Erscheinang za than batten. Um dies 
jedoch zu erweisen, mdssen noch Tiele Untersachangen an verschiedenen Ob- 
jekten angestellt werden. Vgl. auch die Bemerkangen von Hacker (Verhandl. 
d. deutschen zool. Gesellsch. 1894). 

8) Nur von Platner (Arch, fur mikr. Anat. Bd. 27) existiert eine ent- 
gegenstehende Beobachtang. Bei einer Landschnecke (Arion) soil namlich der 
Spermakern eine viel geringere Anzahl Chromosomen liefem, als der Eikem. 

*) Vergl. hierza namentlich 0. u. R. Her twig, TJntersuch. z. Morph. a. 
Phys. der Zelle. Heft 5 — 6. Jena 1887—90. — Die Natur veranlasst bisweilen 
selbst den Zastand der Ueberreife ; wenn um die gew5hnlich mildere Jahreszeit, 
bei deren Beginn die Geschlechtsprodakte vieler Thiere reif zur Ablage sind, 
kaltes, sttirmisches Wetter eintritt, so werden die Eier and Spermatozoon nicht 
abgelegt; die reifen Eier im Ovarium kdnnen dann iiberreif werden and nach 
Ablage and eingetretener Befrachtang eine abnorme Brat geben. So wenigstens 
nach 0. Her twig bei Seeigeln. — Bei Knochenfischen soil nach Morgan 
(Anat. Anz. 1893) schon eine Verspatang der Befrachtang am 10 Minatcn (nach 
Entleerung der Eier) abnorme Entwicklang zur Folge haben. 

5) Interessant sind auch die Thatsachen, welche flber die Bedingungen der 
Bastardiernng durch Untersuchungen an Seeigeln von 0. u. R. Hertwig er- 
mittelt wurden (Unters. z. Morph. u. Phys. d. Zelle. Heft 4. 1885). ZunSchst 
hat sich erwiesen — was schon frUher durch Pflttger und Born fflr Am- 
phibieneier festgestellt worden war — dass die MSglichkeit der Bastardiernng 
nicht ausschliesslich von dem Verwandschaftsgrade der betreffenden Thierarten 
abhangt; bisweilen misslingt sie zwischen zwei ganz nab verwandten, gltickt 
feber zwischen femer verwandten; auch ist in der BastardierungsfShigkeit keine 
voile Gegenseitigkeit der Arten vorhanden: lasst sich das Ei einer Art mit 
Sperma einer anderen Art befruchten, so ist damit gar nicht die Moglichkeit 
des Umgekehrten gegeben, dass die Spermatozoon der ersteren Art die Eier der 
letzteren befruchten kdnnen. Die Versuche von 0. und R. Hertwig ergaben 
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aber zagleich, dass Seeigeleier, wenn ganz frisch ganz lebensfrischen Thieren 
entnommen, nur ganz aosnahmsweise sich mit dem Samen einer anderen Art 
befruchten; sie nehmen nur die Spermatozoon der eigenen Art an, stossen die 
anderen Arten zurtick. Bei beginnender Ueberreife jedoch, wenn die Eier 10 — 12 
Stunden im Meerwasser gelegen haben, scheint das feine diagnostische VermOgen 
derselben verloren gegangen zu sein: sic nehmen nun auch die Spermatozoon 
gewisser yerwandter Arten an und kdnnen sich nach solcher Befruchtung zu 
Bastardlarven entwickeln (bei stSrkerer Ueberreife tritt Polyspermie ein). Hert- 
wig bringen hiermit die Neigung der Hausthiere zur Bastardierung in Zu- 
sammenhang : indem die Domestikation eine Abschw&chung der Individuen ver- 
anlasst, tritt wahrscheinlich auch eine Abschwachung der Geschlechtsprodukte 
(Eier) ein und darin dflrfte die Ursache fdr die leichte Bastardierungs^higkeit 
der Hausthiere zu suchen sein. 

«) VergL Rtlckert, Anat. Anz. Jahrg. 6. 1891. — Oppel, Arch. f. 
mikr. Anat. Bd. 39. 1891. — Die aus den tlberzahligen Spermakernen ent- 
fitandenen Dotterkeme sind nach R tl c k e r t dadurch kenntlich, dass sie nur die 
halbe Chromosome nzahl von derjenigen der tibrigen Kerne enthalten. Uebrigens 
entsteht ein Theil der Dotterkerno in anderer Weise (vergl. unten, Kap. VI). 

^ Ueber die Reifung parthenogenetischer Eier vergl. Blochmann, 
Morphol. Jahrb. Bd. 12 u. 15. Die Thatsache der Einzahl der Richtungs- 
kdrperchen bei Eiern, ftr welche Parthenogenese die nothwendige Entwicklungs- 
weise ist, wurde von Blochmann entdeckt, ohne dass dieser Autor in die 
Trugschlfisse der naturphilosophischen Schule verfiel. — Vergl. ferner: Weis- 
mann und Ischikawa. Berichte der naturf. Gesellsch. Freiburg i. Br. Bd. 3. 
1887 und Zool. Jahrb. Bd. 3 (Abtheil. f. Anat. u. Ontog.) 1888. — Platner, 
Biol. Centralbl. Bd. 8. 1888. — Brauer, Arch. f. mikr. Anat. Bd.43. 1894.— 
Lameere, fitudes sur la reproduction 1. 1890. — Nach Brauer bildet sich 
bei Arteniia in einigen F&Uen die zweite Richtungsspindel aus; das zweite 
Richtungsk5rperchen wird aber nicht ausgestossen und Terhalt sich wie der 
Spermakem, geht in die Furchungsspindel ein (bei anderen Eiem desselben 
Thieres konstituiert sich gleich nach Bildung des ersten RichtungskOrperchens 
der Eikem als Furchungskern). Aehnliche Beobachtungen hat 0. Hertwig 
an Seestemen gemacht. 

^) Von vielen Forschem wird angenommen, dass nur der Kern oder das 
Chromatin bei der Uebertragung erblicher Eigenschaften thatig sei. Die Be- 
grDndung einer solchen Lehre ist eine schwache. Da Verf. sich mit der Eritik 
derselben zweimal befasst hat (Zool. Anz. 1892 und Voriesungen tlber die 
Zelle und die einfachen Gewebe 1894), so sei hier nur darauf verwiesen. Die 
Richtigkeit der yon Flemming und yon mir gemachten Einw&nde gegen die 
genannte Lehre wird wohl bald allgemein zugegeben werden. 



IV 

Kurzer Abriss der Geschichte der Lehre von der Befruchtung 

Die Lehre von der Befruchtung und den sich daran knupfenden 
Vorgangen (Bildung der Spermatozoen, Reifung der Eier) hat sich 
erst in den letzten zwanzig Jahren ausgebildet; vor dieser Zeit 
wusste man sehr wenig davon und es herrschte damals ein grosser 
Widerstreit der Meinungen. Es soil hier nur auf die allerwesent- 
lichsten Momente des Entwicklungsganges der Befruchtungslehre 
hingewiesen werden. 

Seit den ^.Itesten Zeiten der Menschheit sind die Eier einiger 
Thiere wegen ihrer Grosse und praktischen Verwendbarkeit gut be- 
kannt; die kleinen Eier vieler Typen aber blieben bis in unser Jahr- 
hundert hinein unbekannt; beispielsweise hielt raan bis zum Jahre 
1827 die Graaf schen FoUikel fur die Eier der Saugethiere, wahrend 
das wirklichie, im Innern des FoUikels liegende Ei erst im genannten 
Jahre von K. E. v. Baer entdeckt wurde. Schon viel fruher (1719) 
waren die Spermatozoen entdeckt worden, zunachst beim Menschen 
von dem Stiidenten der Medizin Hamm, der dem benihmten 
Leeuwenhoek, dem Entdecker der Infusionsthiere seinen Befund 
mittheilte, worauf dieser das koustante Vorkoramen von Spermatozoen 
im Samen mSnnlicher Thiere nachwies. Wahrend nun einige altere 
Verfasser den Spermatozoen eine wichtige HoUe bei der Befruchtnng 
zuschrieben, wurden sie von Anderen als mehr unwesentlich be- 
trachtet; ja Viele sahen sie als selbststandige Thiere, als Parasiten 
im Samen an und reihten sie dem zoologischen System als eigene 
Gruppe ein; meistens wurden sie mit den Cercarien verglichen. 
Spallanzani hatte schon auf experimentellem Wege die Noth- 
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wendigkeit des Samens fur die Befruchtung nachgewiesen, sah aber 
in der Samenflussigkeit uDd Dicht in den S^permatozoen das bei der 
Befruchtung thiltige Element, trotzdem einige seiner Versuche sich 
am besten anders auslegen liessen. 

Nacb und nach wurde jedoch eingesehen, dass die Spermatozoen 
wichtige und wesentliche Bestandtheile des Samens sind; so zeigten 
Prevost und Dumas (1824) dass der Saraen seine befruchtende 
Eigenschajft verliert, sobald die Spermatozoen getOdtet werden und 
Dumas behauptete ein Eindringen der Spermatozoen in das Ei. 
Die Lehre von der parasitaren Natur der Spermatozoen wurde endlich 
von KOlliker endgiltig widerlegt, indem er zeigte (1841), dass 
die Spermatozoen im mannlichen K5rper durch Zellbildungsvorgange 
entstehen, welche mit den gew5hnlichea Zellbildungsvorgangen Ueber- 
einstimmung zeigen, und dass bei verschiedenen Thieren keine Saraen- 
fltissigkeit vorhanden ist, der Samen also nur aus Spermatozoen 
besteht. 

Nacbdem Dumas das Eindringen der Spermatozoen in das Ei 
bestimmt behauptet hatte, wurde derselbe Vorgang in der folgenden 
Periode von mehreren Autoren an verschiedenen Objekten beschrieben 
— so von Barry (1843) am Kaninchenei, von Keber (1853) am 
Ei der Malermuschel und von Meissner (1855) amAscarisei — 
aber diese Beobachtungen fanden seitens der moisten damaligen 
Forscher Widersprnch und die von Bischoff (1847) aufgestellte 
Lehre von der Befruchtung, die sog. Contacttheorie, nach welcher 
die Einwirkung des Spermatozoons auf das Ei nur auf Beruhrung 
(Contact) und nicht auf Vermischung beider Theile berube, erfreute 
sich eiue Zeit lang allgemeiner Anerkennung; zuletzt (1854) be- 
st&tigte jedoch Bischoff seibst das Eindringeh der Spermatozoen 
in die Eier von FrOschen und Kaninchen. 

Auf diesem Standpunkt blieben nun die Eentnisse uber den 
Befruchtungsvorgang etwa 20 Jahre stehen, ohne einen wesentlichen 
Schritt vorwarts zu koramen. Dann, etwa um das Jahr 1875, er- 
schienen in rascher Folge eine Anzahl bedeutungsvoller Arbeiten, 
durch welche nach mehreren Seiten bin die Kenntnisse schnell und 
wesentlich erweitert wurden, sodass die Lehre von der Befruchtung 
auf einer ganz neuen Grundlage aufgebaut werden konnte. Zunachst 
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sind hier die aus^ezeichneten Beobachtungen Auerbach*s zu er- 
wahnen (1874); dieser Forscher verfolgte bei Ascaris nigro- 
venosa mit eiiier ausserordentlichen Beobachtungsscb^rfe dieWan- 
deruDgen der beiden Yorkerne gegen einander und das Aufgehen 
derselben in der ersten Furchungskerntheilungsfigur. Diese Vorg&nge 
wurden von Auerbach in trefflichen Bildem dargestellt, jedoch 
gelang es ihm nicht, das voile Verst&ndniss der von ihm beobachteten 
Vorgange zu gewinnen. Aber schon im folgenden Jahre (1875) 
sahen zwei Forscher, Oscar Hertwig und E. van Beneden, 
der Erstere im Seeigelei, der Andere im Kaninchenei, die beiden 
Vorkeme und ihre Wanderung gegen einander und deuteten sie in- 
sofeme unabbilDgig von einander (ubereinstimmend und richtig), als 
sie den einen derselben als dem Ei selbst angehdrig (den Eikem) 
und den anderen als ein Derivat des eingedrungenen Spermatozoons 
(den Spermakern) betrachteten. Jedoch verfiel 0. Hertwig in den 
Fehler den Eikem aus dem Keimfleck (KemkOrperchen des Keim- 
blaschens) entstehen zu lassen; auch van Beneden hatte die den 
Eikem zu Stande bringenden Reifungsvorg^nge nicht verstanden. 

Die Kenntniss der Keifungsvorg^nge des Eies wurde etwa gleich- 
zeitig (1875 bis 1876) vou B u t s c h 1 i wesentlich geftrdert. Zwar hatte 
man schon lange die fiichtungskdrperchen gekannt — C. G. Garus 
hatte sie schon 1824 beiLymnaeus entdeckt und sie waren seitdem 
bei vielen anderen Thierformen konstatiert worden — aber die Vor- 
gange bei ihrer Bildung waren bis dahin unbekannt geblieben. 
Butschli zeigte nun, dass bei der Bildung der RichtungskOrperchen 
das Keimblaschen an iie Oberflache ruckt und sich in eine Theilungs- 
figur (Kernspindel) umbildet ; allerdings verfiel er dabei auf die un- 
richtige Behauptung, das ganze Keimblaschen werde ausgestossen. 

Fast gleichzeitig rait der Arbeit Butschli 's erschien die vor- 
laufige Mittheilung tlber die ausgezeichneten Untersuchungen Fol's 
(1876), der ein paar Jahre spater (1879) sein grdsseres Werk uber 
die Befruchtung folgte. Hier wurden zum ersten Male die wesent- 
lichsten Vorgange bei der Befruchtung richtig und in ziemlicher 
VoUstandigkeit dargestellt. Fol hatte die Bildung der Richtungs- 
k5rperchen verfolgt und konstatierte, dass der Eikern aus dem inneren 
Theil der Theilungsfigur hervorgeht und nichts mit dem Keimfleck 
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zu thun hat. Er war es ferner, der das EiDdringen des Spermato- 
zoons in das Ei zum ersten Male ganz genau beobachtete; er ent- 
deckte den Empf^ngDisshOgel und die Abscheidung des Befruchtungs- 
hSrUtchens und verfolgte die UmbilduDg des SpermatozoSnkopfes in 
den Spermakern. Die Resultate seiner Untersuchungen wurden bald 
von 0. Hertwig, Flemming, Selenka u. A. bestatigt. 

Somit bezeichnen die Jahre 1875—76 einen machtigen Fort- 
schritt in der Befruchtnngslehre und zwar knupfen sich die wicbtigsten 
Entdeckungen an die vier Namen: 0. Hertwig, van Beneden, 
Butschli, Fol. Das Eindringen der Spermatozoen in das Ei war 
festgestellt ; die Reifungsvorgange (Bildung der RichtungskSrperchen 
und des Eikerns) waren aufgeklart und man hatte die zwei sich 
einander entgegen wandernden Vorkerne beobachtet, die man damals 
eine voUkommene Verschmelzung vor der Furchung eingehen liess. 

Eine weitere Entwicklung der Befruchtnngslehre war dann erst 
m5glich, nachdem die Kenntnisse uber den Bau und die TheiluDg 
der Zelle durch die umfassenden Forschungen Flemming's wesentlich 
geftrdert worden waren und zwar bezeichnet das Jahr 1883 eine 
neue Epoche in der Gescbichte der Befruchtnngslehre ; es erschienen 
in diesem Jahre die beruhmten Untersuchungen van Beneden 's. 
Van Beneden hatte das seit seiner Zeit klassisch gewordene Ei 
von Ascaris megalocephala zum Gegenstand seiner Studien 
gemacht und hatte hier die intimeren Vorg^nge bei der Befruchtimg 
festgestellt : er zeigte, dass die Verschmelzung der Vorkerne meistens 
unterbleibt und jedenfalls ein unwesentlicher Vorgang ist und dass 
jederVorkem seine Chromosomen gesondert ausbildet, sodass in die 
erste Furchungsspindel eine gleiche Anzahl vaterlicher und mutter- 
licher Chromosomen eingehen ; nicht weniger bedeutungsvoU war die 
spatere (1887) Entdeckung van' Beneden 's, dass die Attraktions- 
spharen und die CentralkSrper (Centrosomen) bleibende Organe der 
Furchungszellen sind, sowie seine Analyse der Mechanik des Zell- 
theilungsvorgangs. Auch Boveri und Vejdovsk^ batten ubrigens 
unabhangig von ihm die grosse Bedeutung der Attraktionsspharen 
erkannt. 

Als wesentliche Fortschritte der Befruchtnngslehre in der neuesten 
Zeit miissen noch die Entdeckungen uber die Uebereinstimmung der 
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SpermatocytentbeiluDgen mit den Reifungsvorgangen des Eies (Aus- 
stossuDg der Bichtungskdrpercben) genannt werden; diese Ent- 
deckungen knupfen sich Damentlich an die Namen Platner, 
O. H e r t w i g und B r a u e r ; feraer uber die Reifungsvorgange der par- 
thenogenetiscben Eier (BlochmanD, Plainer u. A.); endlicb fiber 
die Centrenquadrille bei der Befrucbtung, welche 1H91 von P ol entdeckt 
wurde. Eine neue Richtung der Befnichtungslebre wnrde aucb in 
dem letzten Jabrzebnt durch die experimentellen Untersuchungen, 
namentlich nach dem Vorgehen von 0. u. R. Hertwig, uber Be- 
dingungen der Ueberfrucbtung und der normalen Befrucbtung, Uber 
Bastardbefrucbtung u. s. w. eingeleitet. Diese Ricbtung verspricbt 
sehr fruchtbringend zu werden. 

Die intimeren VorgSnge bei der Befrucbtung oder Conjugation 
^inzelliger Wesen (Infusorien) waren schon 1861 zum grossen Theil 
mit grosser Genauigkeit von Balbiani beobacbtet worden; docb 
erlaubten die damals allgemeine Auffassung des Infusorien-Organis- 
mus, sowie die durftigen Kenntnisse voni Bau und von der Tbeilung 
der Zello keine ricbtige Deutung dieser Beobacbtungen. Eine ricbtige 
Auslegung dieser Verb&ltnisse wurde erst durcb die etwa gleicbzeitig 
(1875) erscbienenen und unabbangig von einander angestellten Unter- 
sucbungeu Butscbli's und Engelmann's erm5glicbt. Spater 
baben aucb von einander unabbangige Arbeiten von Ma up as und 
R. Hertwig die Uebereinstimmung der wesentlichsten Vorgftnge bei 
der Conjugation mit den Vorgftngen bei der Reifung und der Be- 
frucbtung des Eies genauer dargelegt und hat ausserdem Ma upas 
durcb seine ausgezeichneten experimentellen Untersucbungen uber 
Vermebrung und Conjugation ein ungeahntes Licht uber mehrere 
Gebiete der Lebre von der Portpflanzung geworfen. 



Zweites Buch 



Die allgemeinen Entwicklungs- 
erscheinungeii im TMerreich 



Die erste Entwicklnng des Eies nach der Befrnchtung (Farchnngsprozess) — Die 
Fnrchangstypen in ihrer Beziehnng znm Bantypus des reifen Eies (Menge and 
Vertheilung des Nahrungsdotters) — Totale Furchang — Blastula, Morula, 

Plakula 

Fast immer^) spielen sich gleich Dach der Befruchtung die 
ersten EntwicklungsvorgS.i)ge ab, welche zur Bildung des Embryos 
fahren. Diese Vorgange sind fur alle thierischen Eier principiell 
die gleichen und bestehen einfach in einer Anzahl gew5hnlich schnell 
aufeinander folgender Zelltheilungen oder wenigstens Kerntheilungen 
mit nachtraglicher Sonderung in Zellen. Die spatere Differenziening 
in Gewebe und Organe wird durch eine Therlung der Eizelle in 
kleinere Stucke, in gleichartige oder mehr oder weniger ungleich- 
artige Zellen vorbereitet. Dieser wichtige Vorgang, auf welchen 
schon in den vorhergehenden Abschnitten mehrmals verwiesen werden 
musste, wird als Furchung des Eies bezeichnet. 

Die FurchuDg ist, wie schon gesagt, ein bei alien Metazoen 
ohne Ausnahme stattfindender Vorgang; jedoch zeigt er bei ver- 
schiedenen Formen eine sebr verschiedeue Physiognomie, und es 
lS,sst sich ganz durchg^ngig ein Zusammenhang zwischen 
dem Modus der Furchung und demBau des reifen Eies 
nachweisen, namentlich in Bezug auf die Menge und 
die Anordnung des Nahrungsdotters im Ei. Bevor wir 
desshalb zur nSheren Betrachtung der verschiedenen Furchungstypen 
ubergehen, muss zunachst die Beschaffenheit und die Vertheilung 
des Nahrungsdotters in Eiern verschiedener Typen naher er5rtert 
werden. 

B e r g h f Entwickelungsgeschichte. 5 
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Das ganz junge und noch kleine Ei hat im Allgemeinen ein 
^hnliches Protoplasma wie andere jugeudliche Zellen, ist also nicht 
durch besonders raassenhafte Einlagerungen oder Einlagerungen von 
besouderer Grdsse ausgezeichnet: es besteht nur aus Bildungsdotter. 
Beira Wachsthum des Eies aber erfolgt die Bildung der passiven, 
ausschliesslich der ErnahruDg dienenden Substanzen, des Nahrungs- 
dotters, in der Weise, dass (wenigstens gewShulich) flussige Nahrungs- 
stoil'e in das Ei eintreten und durch die Th&tigkeit der Eizelle selbst 
in geformte Gebilde umgewandelt werden, welche sich irn Proto- 
plasma ablagern. Dabei spielt der Kern, das Keimbl^schen, eine 
sehr thatige Rolle : die geformten Theile werden zuerst in der nachsten 
Umgebung desselben ausgeschieden und danu von hier weiter nach 
aussen befbrdert^). Die Ablagerung des Nahrungsdotters findet in 
den allermeisten Fallen schon im Ovarium statt; bei vielen Anneliden 
sind aber die Eier noch sehr klein, wenn sie in die Leibeshdhle 
fallen und erst hier erfolgt die Bildung des Dotters. In den aller- 
meisten Fallen besteht der Nahrungsdotter aus einer ungeheuer 
grossen Anzahl sehr kleiner Kdrnchen, Kugelchen, Saulchen oder 
Plattchen, die sich aus Eiweissstoffen oder aus Gemischen von Ei- 
weissstofTen und Fetten zusammensetzen ; nur ausnahmsweise (wie 
im Ei der Knoche»fische) bildet der Nahrungsdotter eine grosse 
homogene Eiweissmasse, in welche ein ansehnlicher Oeltropfen ein- 
gelagert sein kann. Wieder in anderen Fallen (bei den Rippen- 
quallen und bei einigen Medusen) scheint der Nahrungsdotter von 
fliissiger oder gallertiger Beschaffenheit zu sein; er besteht aus 
einer klaren, homogenen Substanz und ffiUt die Hohlraume aus, 
welche im netz- oder wabenformigen Bildungsdotter vorhanden sind. 

Was nun die Vertheilung des Nahrungsdotters betriflft, so ist 
in den einfachsten Fallen aktive und passive Substanz, Bildungs- 
dotter und Nahrungsdotter uberall im ganzen Ei gleichmassig ver- 
mischt ; dann ist gewOhnlich eine nur ganz sparsame Menge Nahrungs- 
stoff vorhanden. Es ist dies der Fall bei den meisten Seesternen 
(Fig. 29) und Seeigeln, sowie bei vielen Medusen; in einzelnen 
Fallen kdnnen sich doch auch ansehnlichere Mengen Nahrungsstoff 
in gleichmassiger Vertheilung durch das ganze Ei finden, so z. B. 
beim Stisswasserpolyp (Hydra) und bei einem der in den nordischen 



IfabrangsdotteT. 67 

Meeren hanfigaten Schnnrwfinner (Lineus gesserensia). Aber 
dies ist aeltener; meistens zeigen aich in FalleD, wo der Nahrungs- 
dotter in reichlicher Merge TOrbanden ist, io Bezug auf Vertheilung 
deaselben Verschiedenheiten zwischen den verschiedeDen Regioneu 
des Eies : eine Begion ist reicher, eine andere Srmer an Nahnings- 
dotter. Als das zunacbflt liegende Beispiel einer der allerhiufigsten 
Typen der Vertheilung kOnnen die Eier unaerer gendhnlicben FrdBche 
angefflhrt werden. Jeder, der sich Froscbeier ansieht. wird bald 
betnerken, daaa dieselben zwei g^nzlich verschieden gef^rbte Pole 
faaben : einen schwsrzen and einen weiasen, und dasa ein weaentlicher 

Fig. 89. 



atofflicber Unterschied zwiscben diesen besteht, geht nicbt nur aua 
der Farbenverscbiedenheit , aondern aucb aus folgendem Umstande 
hervor: der weisse Pol ist immer nach unten, der schwarze nach 
oben gekefart, weil jener achwerer iat; dreht man daa befruchtete 
Ei in aeiner Schleimhfllle um, bo daas der adiwarze Pol nach unten 
aieht, wird es sich doch, sobald man es losiasat, 8chnell wleder um- 
dreben und sicb vou Neuem mit dem weissen Pol nach unten ein- 
stellen (atich findet, wena man daa Ei linger an der SchleimhuUe 
in der umgekebrten Lage feath^lt, eine Kotierung, ein Gleitea der 
Eizelle innerhalb der HUlle statt, aodaas es aich, wenn auch lang- 
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samer, wieder richtig stellt). MerkwQrdigerweise drebt sich das nn- 
befnichtete Ei viel, viel laDgsamer um. Der weiase Pol (h&utig 
auch der .vegetative" genaust) ist nnn eben vlel reicber an Nahrtmgs- 
dotter — der bier aus kleioeo Piattchen beeteht — nnd ftrmer an 
BilduDgsdotter, als der schwarze (,animale*) Pol; das an diesem 
sicb vorfiadende Pigment fehlt dagegen am vegetativen Pol. Eine 
derartige Verthulung des Nabrungsdotters ist, wie gesagt, ausser- 
ordeotlich biuBg; namentlich bei vielen Schneeken (Fig. 30) und 
WOrmern, aowie beim Neiinaugen finden aich ganz ahaliclie Ver- 
b&ltnisse; in Fig. 30 sieht mao, nie die Kugelcheo, aus welchen 
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der Nahrungsdotter bestebt, am unteren Pol zablreicber und grosser 
Bind. FriDCipiell dieselbe Anordnung treffen vir aucb in dem Ei- 
dotter der VOgel : nur ist hier die Region des Nabrungsdotters zu 
einer ganz kolossalen GrOsse im Verbilltniss znr Region des Bildungs- 
dotters, der Keimscheibe (Discus proligernB) angewacbsen, 
welche letztere auch bier, weil der leichtere Theil, immer nach oben 
gebebrt iat. Auaserdem findet sicb im Vogelei noch eine weitere 
Differenzierung des Nabrungsdotters selbst. indem zwei verschieden 
gefSrbte Moditikationen desselben unterachieden werden kftnnen: der 
weisse und der gelbe Dotter (Fig. 31). Der weisae Dotter liegt mit 
aeiuer Hauptmasse unterhalb der Keimscheibe; von bier eratreckt sich 
ein Strang weisser Dotteraubstanz bis an das Centrnm des Eies, wo 



«r eine kugelf^nnige Erweiterung bildet. Der gelbe Dotter ist weit 
machtiger entwickelt unti in ziemlicb dicken conceDtrischen Schichten 
aDgeordoet, welcbe durch zablreicbe feine, dunne Schichten weissen 
Dotters von einander getrennt aind; ganz nacb aussen findet sich 
«bei)falls noch eine feine Schicht weissen Dotters. Sowohl der gelbe. 
irie der weisse Dotter bestehen dbrigens aus ganz kleinen, aus 
Eiweiss- nod Fettsabatanzen gebildeten KSgelchen; doch sind die- 
jenigen dee weissen Dotters etwas verschieden von jenen des gelben. 
In den bisber betrachteten F&llen war in Bezug auf die Ver- 
tfaeilung des Nabrungsdotters in den Eiern ein polarer Gegensatz 
vorbanden. Aber es giebt auch Eier, bei welchen die Anordnung 
«ine ganz andere ist : wo gar kein polarer Gegensatz, sondem dagegen 
concentrische Differenzierungen auftreten (im HQhnerei gab es ja 
neben dem polaren Gegensatz auch concentriscbe Differenzierungen; 
letztere spielen aber in Bezug auf den Modus, nacb welcliem die 
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Entwickelung bier verlauft, keine RoUe). Ais Beispiel von con- 
centriseher Anordnnng der Bildungs- und Nahrungsdotterregionen 
kOnnen zunachst die Eier der Insekten und vieler Crustaceen an- 
geiQbrt werden: die dunnere peripberische Sihicht besteht baupt- 
sachlich aus Bildungsdotter, wahrend der aus zahlreichen kleinen 
EGgelchen znsammengesetzte Nabrungsdotter in der gewOhnlich weit 
voluminflseren centralen Partbie des Eies angehiuft ist (Fig. 32). 
Nacb Bildnng der RichtungskOrperchen verbleibt der Kern entweder 
in der iusseren Bildungsdotterschicbt (Pig. 3a ; das reife Ei ist der 
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Fig 32, 1 ganz d^hnlich, bloss ist nur ein Eeru vorbanden), oder er 
waudert, begleitet von einer geringen Menge Bildungsdotter, von 
der Peripherie ins Innere ; letzteres ist h&ufiger. Im ersteren Falle 
geht die Furchung (Theilung des Kerns) auch in der peripherischen 
Schicht vor sich; im zweiten Falle mitten im Nahrungsdotter. 
Dieses ist aucb der Fall bei den Spinnen ; bier bildet der Nahrungs- 
dotter oft zahlreiche S&ulchen, welche vom Centrum gegen die 
Peripherie, wo sich eine Schicht Bildungsdotter findet, ausstrahlen; 
der ganz im Centrum gelegene Tbeil des Eies besteht jedocb aus 
Bildungsdotter und enth9.lt den Kern. Die Furchung solcher Eier 
werden wir spftter genauer besprechen. — Auch in den vorhin 

Fig. 88. 
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erwabnten Fallen, wo der Nahrungsdotter aus einer flussigen oder 
gallertigen, Vakuolen im Bildungsdotter ausfuUenden Substanz be- 
steht, ist eine concentrische Differenzierung vorbanden; ganz aussen 
findet sich eine ansehnliche, dichte Schicht Bildungsdotter (Fig. 33). 
Man hat zum Zweck der Unterscheidung der verschiedenen 
Typen des Baues des Eies und der Vertheilung des Nahrungsdotters 
kurze, einfache Bezeichnungen eingefuhrt, die in der folgenden Dar- 
stellung benutzt werden miissen. Eier, in welchen keine besonders 
ausgebildete Nahrungsdotterregion vorbanden ist, werden alecithal 
genannt (selbst wenn ein ordentlich entwickelter, aber gleichmassig 
vertheilter Nahrungsdotter vorbanden ist). Eier, in welchen in 
Bezug auf die Vertheilung des Nahrungsdotters ein polarer Gegen- 
satz herrscht, werden als telolecithal bezeichnet und Eier, deren 
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Nahrungsdotter in dem centralen Theil angehauft ist, werden 
centrolecithal genannt (ob nun der Kern in der ausseren Bil- 
dungsdotterschicht oder im Inneren liegt). Es ist immer fur das 
Studium der ersten Entwicklungsvorgange von grOsster Bedeutung, 
mit dem Bau des Eies gut vertraut zu sein, da derselbe jene Vor- 
g^nge stark beeinflusst. 

Nachdem wir die verschiedenen Haupttypen der thierischen 
Eier erdrtert haben, mussen wir nun die verschiedenen Typen der 
ersten Entwicklungsvorgange, vor der Hand des Purchungsprozesses 
betrachten. Zunachst unterscheidet man zwei Hauptformen der 
Furchung, von welche jede wiederum in verschiedene Unterformen 
zerfallt: die totale unddie partielle Furchung; Eier, welche 
einen totalen Furchungsprozess durchmachen, werden als holo- 
blastische bezeichnet; solche dagegen mit partieller Furchung 
heissen mere bias tische. Wie schon der Name angiebt, wird 
durch die totale Furchung die ganze Eizelle in kleinere Zellen 
getheilt: die an der Oberflache auftretenden Furchen schneiden — 
meistens gleich nach den Eerntheilungen, seltener erst nachtraglich 
— durch bis an die innersten Theile des Eies und erstrecken sich 
um den ganzen Umfang desselben. Bei der partiellen Furchung 
dagegen erreichen die oberflachlichen Furchen nicht den ganzen 
Inhalt, bisweilen auch nicht den ganzen Umfang der Eizelle, es 
furcht sich somit wohl immer nur ein kleinerer Theil derselben ab, 
wahrend der ubrige (grSssere) Theil sich wahrend der Furchung 
ganz passiv verhait. Ira AUgemeinen darf gesagt werden, dass nur 
reichlich mit Nahrungsdotter ausgestattete Eier die partielle Furchung 
durchmachen und es ist in solchen Fallen immer die Kegion des 
Bildungsdotters, welche sich furcht, wahrend die Region des Nah- 
rungsdotters sich wie eine trage, unthatige Masse verhait. Dagegen 
darf nicht umgekehrt behauptet werden, dass alle sich durch einen 
totalen Furchungsmodus entwickelnden Eier besonders gering mit 
Nahrungsdotter ausgestattet sind; in dieser Hinsicht geniigt es vor- 
laufig, auf das Froschei hinzuweisen: dieses ist sehr reichlich mit 
Nahrungsdotter versehen und macht doch eine totale Furchung durch. 
Auf die absolute GrOsse des Eies, auf die absolute Quantitat des 
Nahrungsdotters kommt es dabei nicht an; denn das Froschei ist 
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z. B. viel grosser und enth^lt jedenfalls eine absolut grossere Quantit§.t 
Nahrungsdotter, als viele kleine Knochenfischeier und doch weisen 
diese partielle Furchung auf. Die Thatsachen lasseo sich wobl am 
besten so deuteo, dass das relative Verhaltniss der Menge des Bil- 
dungs- und Nahrungsdotters — vielleicht auch die Weise, auf welche 
sie gemicht sind — den Modus des Furchungsprozesses bestimmt : ist 
so viel Bildungsdotter in der befrucbteten Eizelle vorhanden, dass 
er dieselbe ganz beherrschen und zerlegen kann, so wird die Furchung 
total; uberwiegt dagegen der Nahrungsdotter zu sehr, so kann der 
Bildungsdotter nicht seine Macht uber den ganzen Umfang der Zelle 
ausflben und es tritt partielle Furchung ein. 

Um nun den Furchungsprozess und die einzelnen Modi desselben 
recht klarzulegen, mussen einige Beispiele vorgefuhrt werden, und 
es ist dabei am naturlichsten mit der totalen Furchung, mit den 
holoblastischen Eiern und besonders mit solchen anzufangen, in 
welchen der Nahrungsdotter ganz gleichm&ssig vertheilt ist; diese 
(alecithalen) Eier bieten n&mlicb die allereinfachsten, leichtverst&nd- 
lichsten Yerh&ltJiisse dar. In Fig. 34, 1 — 5 sind eine Anzahl 
Stadien der Furchung des schon oben erwahnten Schnurwurms (Linens 
gesserensis) dargestellt. In 1 siebt man das frisch abgelegte £i 
mit seinem Eeimbl&schen (k); in 2 bat es sich in zwei Zellen 
getheilt; in 3 sind durch Theilung derselben vier Zellen entstanden. 
Die zwei ersten Furchen, durch welche diese Furchungszellen oder 
Furchungskugeln gebildet werden, sind, wie leicht ersiclitlich, senk- 
recht zu einander gestellt. Das n^chste Stadium ist in Fig. 34, 4 
abgebildet, welche in derselben Weise wie die vorhergehenden 
Figuren orientiert ist. Jede der vier Zellen hat sich, wie man siebt, 
durch eine senkrecht zu den beiden ersten stehende Furche in zwei 
Zellen getheilt; es sind also acht Furchungskugeln vorhanden, von 
welchen jedoch in der Figur (die einen optischen Durchschnitt darstellt) 
nur vier sichtbar sind. Die drei ersten Furchen verlaufen also genau 
senkrecht zu einander; wurde man die zwei ersten als Meridional- 
furchen bezeichnen, w9.re die dritte eine Aequatorialfurche. In 
Fig. 34, 4 bemerkt man zugleich, dass die Zellen am Centrum nicht 
dicht an einander stossen, sondern dass sich bier ein kleiner Hohl- 
raum befindet (cs). Die acht Furchungskugeln theilen sich nun 
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weiter, jede in zweie, so dass eid Stadium von 16 Zellen entstebt; 
diese theilen sich weiter in 32, 64 u. s. w. und als endliches Be- 
snltat dieser Furchung entsteht die ausserordentlich einfache Em- 
bryonalform, deren schon bei einer fruheren Gelegenheit Erw&hnung 
geschah: die Blastosphaera oder Blastula, bestehend aus einer 
einfachen Zellschicht (d^m Blastoderm oder der prim Sir en 
Keimhaut), die einen mit Flussigkeit erfuUten Hohlraum um- 
giebt (vergl. 34, 5J. Wahrend namlich die Furchung weiter fort- 
schreitet, weichen die Zellen am Centrum immer weiter auseinander, 
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FurchaDgntadien und Blastosphaera yon Lineas Gesserensis, z. Th. nach Barrois 
(Ann. dcs sc. nat. Sir. 6. Zool. Tom. 6). cs FurchungshOhle. Alle Fignren sind in der 

selben Stellang gesehen. 



an der Oberfl&che dagegen schliessen sie sich fest aneinander; in 
dieser Weise wird der schon fruhzeitig auftretende Hohlraum (cs) 
im Innern stetig vergrOssert; dieser Hohlraum wird als Furchungs- 
hdhle oder Baer'sche H5hle bezeichnet (nach dem beruhmten 
lEmbryologen Karl Ernst v. Baer, der sie bei dem Froschei 
entdeckte). 
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' Id dem vorliegenden uod in vielen anderen FalleD entsteht jede 
der ersten Furcbeo gleichzeitig im ganzen TJmkreis des Eies, scbreitet 
nicht von eiaem Pol oach dem andereo fort. Dies ist aber keioes- 
wegs immer der Fall. Z. B. bei Hydroiden und Rippenqualleo — 
welcbe letztere flbrigeiis in^uale Furchung habeo — senken sicb die 
Furcfaen von dem einen Pol aiis tief in das Ei, resp. in die Furcbungs- 
zelleo hinein, so dass ziiletzt nur eioe dQnoe Brucke an der entgegen- 
gesetzten Seite die beiden Tochterzellen mit einander verbindet (vergl. 
Fig. 35, a— c). Diese Veiscbiedenbeit benibt wohl immer darauf, 
dass die Kemtheilungsfigur im eraten Falle' etwa central liegt, so 
dass das ffldig ausgebildete Protoplasma zu gleicher Zeit auf die 
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ganze Oberfl&che einwirken kann ; im zweiten Falle liegen aber die 
Kemtheilnngsfiguren ziemlicb nahe an der Oberflache und zwar nach 
der Seite bio, wo die Furcbe sich einsenkt, so daas anfangs nur bier 
die Thatigkeit der tUdigen Polsoonen sich geltend machen kann. 

Es ist auch nicht uberall der Fall, dass die Zellen, wahrend sie 
diesen Furchungsmodus durchmacben, eine coDtrale HOhlung zwischGn 
sich fassen; bisweilen (namectlieh bei verschiedenen Coelenteraten) 
beriihren sie sich wahrend der ganzen FurchuDg am Centrum und 
es bildet sich also keine Fnrchungsbohle aus; eine derartig solide, 
aiis einer eiofacben Zellschicht bestehende Embryonalform wird als 
Morula bezeichnet. Endlich kann aus die^em Fuichungsmodus 
eine dritte Embryonalform entstehen, welche Plakula genannt 
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wird (Fig. 36): ^ine zellige, zweischichtige Platte, die dadurcb zu 
Stande kommt, dass die Zellen w&hrend der Furchnng sich dicbt an 
einander schliessen and dass die Anordnuog derselbeD nur nacb 
einer Fl&cbe stattfindet; bierdnrcb wird aucb keine — oder hOchsteDS 
eioe ganz nidiment&re — FurchungsbOble gebildet. EiDe der am 
typisebsten entvickelten Plakulae tiodet sich bei eioigen Bund- 
vQrmern (Nematoden). *) 

Diese znerdt gescbilderte Art der Furchnng wird nun vor AUem 
dadurch charakterisiert, dasa die PurchungskugelD zu jedem Zeitpunkt 
der EntvricklUDg alle ganz gleichartig sind: sie babeu fast geoau 
dieselbe Gr&sse und auch dieselbe Bescbaffenheit; wie die Eizelle 

Pi«. 86. 
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in ibren verschiedenen Hegionen stofflich gleichartig war, so siod 
ea auch die Theilprodukte derselben, die Furcbungskugeln. Diese 
Art der Furchnng wird daher als aequal oder als reguliir be- 
zeichnet. W^hrend der sp^teren Jabre bat sicb ubrigens beraus- 
gestellt, dasa sie viel weniger verbreitet ist, als man frfiber glaubte; 
yiele F&lle, die man fruber zu diesem Modus rechnete, haben sicb n&m- 
lich nacb genaueren Untersuchungen als den folgenden adaequalen 
oder inaequalen Modi angehiirig erwiesen, indem kleinere oder 
grftssere Unterschiede zwisehen den Furcbungskugeln auftreten*). Die 
aequale Furcbung bat ibre Hauptverbreitung unter den Coelenteraten ; 
sie scbeint jedoch aucb bie und da bei andern Typen vorzukoramen, 
gewObnlicb bei Eiern mit sehr geringem Nahrungsdotter; indessen 
babeu die als Typus gewilhlten Nemertineneier docb eiuen relativ 
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ansehnlichen, aus kleinen KugelcheD besteheDden Dotter. Es komiiit 
auch nicht haiipts&chlich auf die Masse, sondern auf die Vertheilung 
des Dotters an; es l&sst sich behaupten, dass die Vertheilung 
des Nahrungsdotters im Ei gleichm&ssig sein muss, 
damit die Fnrchung aequal sein kann. 

Die zweite und ausserordentlich verbreitete Unterform wird als der 
inaequale Modus bezeichnet. Charakteristisch fur diesen Modus ist, 
dass friiher oder spd^ter zwiscben den Furchungskugeln in Bezug auf 
Grdsse oder Beschaffenheit oder in Bezug auf beides Verschiedenheiten 
auftreten, dass sicli also scbon wllhrend der Furchung eine Andeutung 
der Differenzierung in Keimblatter kenntlich macht. Zwiscben diesem 
und dem aequalen Modus ist es fast unm5glich, eine scharfe Grenze 
zu Ziehen, weil namlich die Verschiedenheiten zwiscben den Furchungs- 
kugeln in- vielen Fallen so geringe sind, dass man nicht recht weiss, 
ob man die Furchung aequal oder inaequal nennen soil. Viele be- 
zeichnen eine solche Furchung als ad aequal. So z. B. bei yielen 
Echinodermen und bei dem einfachsten Wirbelthiere, dem Amphioxus; 
der Dnterschied zwiscben den Furchungszellen beruht bier einzig imd 
allein darauf, dass sie an dem einen Pol ein wenig grosser als an 
dem andern Pol sind und dass am Ende des Prozesses die Zellen 
der Blastosphaera an dem einen Pol etwas h5her, l^nglicher sind, 
als an dem anderen (Fig. 56 A) ; ihrer sichtbaren Beschaffenheit 
nach sind sie aber allefast gleich; die einen enthaltendieselbenrelativen 
Mengen Bildungsdotter und Nabrungsdotter, wie die anderen, wie denn 
auch die Vertheilung der Substanzen im Ei eine gleicbm^ssige war. 

Als Typus einer ganz ausgepr^gt inaequalen Furchung lUsst 
sich sehr gut das Froschei benutzen (Fig. 37, 1 — 10). Schon im 
Vorhergehenden wurde darauf aufmerksam gemacht, dass das Froschei 
eine deutliche polare Diflerenzierung zeigt, einen Gegensatz zwiscben 
einem oberen, schwarzen (animalen) Pol und einem unteren, weissen 
(vegetativen) Pol. Die erste Furche stellt sich nun meridional, 
sie lauft rings um das Ei von dem oberen Pol nach dem unteren 
und theilt das Ei in zwei voUkommen oder fast voUkommen gleiche 
Halften (2). Die zweite Furche ist auch eine Meridionalfurche imd 
steht genau senkrecht auf der ersten; durch dieselbe werden also 
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die beiden ersten Furchungskugeb halbiert, so dass vier Furchungs- 
kugein, alle von ganz gleicher GrQsse und Beschaffenheit entstehen (3). 
Es verdient hervorgeboben zu werden, dass diese Furchen sich zuerst 
am oberen Pol zeigen und nach dem unteren Pol weiter fortschreiten ; 
d&c Kern und das aktivste Plasma liegen n&mlich ziemlich nahe an 
dem oberen Pol. Nach dem zuletzt erw&hnten Stadium ist es nun 
mit der Gleichartigkeit der Zellen vorbei ; die dritte Theilung findet 
n&mlich mittels einer Horizontalfurcbe statt, welcbe etwas n&her an 
dem schwarzen als an dem weissen Pol liegt: auf diese Art werden 
acht Zellen, vier obere und vier untere gebildet (4), und sowohl 
GrOsse als Beschaffenheit dieser und jener ist selbstverst&ndlich sehr 
verschieden : die oberen sind kleiner, aussen ganz schwarz und weniger 









Zeha Stadien aus der Farchung des Froscheies (yergl. den Text). Nach Ecker aua 

Claas (Lebrb. d. Zool.). 



reich an Nahrungsdotter ; die unteren sind gr5sser und nur in ihrem 
oberen Theil schwarz, im unteren dagegen weiss und sehr reich an recht 
grossen Nahrungsdotterplattchen. Es entstehen nun neue Furchen, 
sowohl meridionale wie horizontale und sowohl in der oberen, als in 
der unteren Eegion des Eies; der Prozess schreitet aber in dem 
oberen Theil schneller vorwarts, als in dem unteren, so dass die 
Zellen am oberen Pol fortwahrend kleiner bleiben (5—10). Auch 
hier entsteht, indem die Zellen wahrend der Furchuug auseinander 
weichen, ira Innem eine H5hle, die Baer'sche H5hle, die ubrigens 
hier naher am oberen, als am unteren Pol liegt (Fig. 38). Da aber 
ziemlich fruhzeitig ausser den schon erwahnten Furchungen auch 
Zelltheilungen in tangentialer Richtung auftreten, begrenzt hier ein 
mehrschichtiges Blastoderm die Furcfiungsh5hle. Die in Fig. 38 
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dargestellte Blastosphaera (vom Triton; die des Frosches zeigt 
prinzipiell ganz gleiche Verh^ltnisse) weist also ebenso wie schoD 
das ungefurchte Ei eine verschiedene Ausbildung der zwei Pole aiif 
und wird als Amphiblastula bezeichnet, im Gegensatz zu der 
aus der Squalen Furchung hervorgehenden Archiblastula, deren Zellen 
alle gleich sind. — Neiiere UDtersuchungen (von Roux u. A.) haben 
ubrigens festgestellt, dass das Ei, die s^mmtlichen Furchungsstadien 
und die Blastula des Frosches eine deutliche BilateralitSLt erkennen 
lassen. Diese zeigt sich schon am ungefurchten Ei, indem das 
schwarze Pigment an der einen Seite weiter als an der anderen nach 
dem vegetativen Pol hinabreicht; jene Seite entspricht etwa dem 
spateren Vorderende. 

Figr. 88. 




Senkrechter Durchschnitt einer Blastosphaera von Triton nach 0. Hertwig^ (Stodien 
zur Bl&ttertheorio. Heft 5. Jena 1888). F ForchangshOhle. 

Diese Art der Furcbung, die wir zunachst beim Frosch vor- 
fanden, ist (besonders in Bezug auf die drei ersten Theilungen) einer 
der am haufigsten vorkommenden Modi. So zeigt die Furchung 
z. B. bei vielen Meeres-Plattwurmern (Polycladen) und bei manchen 
Schnecken (z. B. Planorbis) einen ganz ahnlichen Verlauf: erst 
werden diirch zwei Meridionalfurchen vier Furchungszellen von gleicher 
Grdsse und Beschaffenheit gebildet (Fig. 39 a — b) und erst darnach 
werden durch eine, die zwei ersten senkrecht schneidende Horizontal- 
furche vier grosse, dunkelkSmige, nahrungsdotterreiche Zellen am 
vegetativen Pol und vier kleinere, hellere, feinkornige Zellen am 
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animalen Pol abgesondert (Fig. 39 c); auch hier geht als Eesultat 
der Furchung eine Amphiblastula hervor (Fig. 39 d), welche jedoch 
darin von derjenigeD des Frosches abweicht, dass das Blastoderm 
nor aus einer Zellschicht besteht; oben siDd diese ZelleD immer 
kleiner und feinkOrnig (farblos), unten dagegen grSsser und grob- 
kOrnig (gelblicb). — Der inaequale Furchungsmodus ist indessen in 
mannigfaltiger Weise variiert, wohl mehr als irgend eine andere 

Fig. 39a-d. 
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Forchungsstadieii and Blastosphaora Ton PI an orb is nach Rabl a. a. 0. kh Farchnngs- 

hOhle, r RichtungskOrpercben. 

Furchnngsart und wir brauchen nur an eine andere Schnecke, Akera 
bulla t a (eine Opisthobranchiate) beran zu geben, um ganz andere 
Verhaltnisse anzutreffen (Fig. 40, A — C). Hier theilt sich das Ei 
schon bei der allerersten Furchung in zwei Zellen von ungleicher 
GrOsse und Beschaffenheit (A) : die untere ist weit grdsser und (so- 
wohl absolut wie relativ) reicher an Nahrungsdotter, als die obere; 
in beiden findet sich jedoch etwas Nahrungsdotter (der aus kleinen 

Fig. 40 A— D. 




Drei Farchungsstadien des Eies Ton Akera bullata. A von der Seite, B und Q Ton 

der Fl&che gesehen. r RichtungskOrperchen. 
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Eiweissktlgelchen besteht und in der, in der Figur schrafiierten 
Region gelegen ist, i. h. in der von den BichtungskQrperchen (r) 
abgekehrten Region). Jede der beiden ersten Furehungskugein theilt 
sich nun durch eine etwa senkrecht auf der ersten stehende zweite 
Furche in zwei gleiche H&lften, so dass das Stadium B entsteht; 
damach werden (wahrscheinlich von den zwei gr5sseren Furehungs- 
kugein) zwei kleinere Zellen abgeschnitten, welche sich sehr bald 
jede in zweie theilen, so dass nun zwei grosse, zwei mittelgrosse 
und Tier kleine Zellen vorhanden sind (Stad. C). Die mittelgrossen 
und kleinen Zellen vermehren sich nun schnell und umwachsen nach 
und nach die zwei grossen; diese letzteren verhalten sich aber noch 
lange Zeit sehr passiy, so dass man sie noch bei weit CDtwickelten, 
rotierenden (wimpernden) Embryonen unverandert findet. , Noch mehr 
abweichend verhUt sich die Furchung bei den Muscheln, bei welchen 
eine grosse Zelle zahlreiche kleinere sprosst und von diesen umwachsen 
wird. — Es kommen, wie gesagt, noch eine Menge anderer Modi- 
fikationen der inaequalen Furchung vor, aber als Beispiele mussen die 
eben angefuhrten gentigen. Im Allgemeinen kann behauptet werden, 
dass die inaequale Furchung an die telolecithalen Eier 
gebunden ist; aber wie Ttir spater sehen werden, haben nicht 
alle telolecithalen Eier die inaequale Furchung; einige furchen sich 
partiell (discoidal).*) 

Schon bei dem Frosche bilden sich ja, wie erw^hnt wurde, die 
ersten Furchen zun^chst am animalen Pol und verUngern sich von 
da allm&hlich nach dem vegetativen Pol zu. Es dauert auch sehr 
lange, bis die Furchen das Ei bis in die innersten Theile durch- 
schneiden; es bilden sich desshalb neue Furchungssysteme an der 
Oberflache, bevor noch die fruheren Furchen die Zellen ganz von 
einander getrennt haben ; die Furchungszellen bleiben also im Innern 
langere Zeit in Verbindung mit einander. Viel weiter geht dies aber 
bei den Ganoiden (St5r, Lepidosteus), deren Furchung interessant 
ist, insofem sie einen Uebergang zu einer Art der partiellen — der 
discoidalen — Furchung darbietet. Die beistehende Fig. 41, A — D 
zeigt drei Stadien der Furchung von Lepidosteus (das letzte in zwei 
verschiedenen Ansichten). Die erste und zweite Furche (A — B) um- 
greifen zunachst gar nicht das ganze Ei, sondern erstrecken sich 
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w&hrend einer ziemlich langen Periode nur tiber ein beschr&nktes 
Feld am animalen Pol — das man der Eeimscheibe der discoidal 
gefurchten Eier vergleichen kann — und noch in einem so sp&ten 
Stadium wie C — D ist das ganze Ei nicht durchgefurcht, weder 
nach unten, noch nach innen; dies geschieht erst in noch sp&teren 
Stadien Bei der im n&chsten Stadium folgenden Darstellung der 

Fig. 41 A— D. 





E 



B 





C J) 

FarchnDgsstadlen yon Lepidosteas nach Balfonr nnd Parker (Philoft. Transact, of 
the Royal Soc. 1882). A erstes, B zweites Furchungsstadium (die punktierte Linie giebt 
die Grenze des Bezirks an, der w&hrend der ersten Periode abgefarcht wird). G — D 
vreiteres Stadium, Yon der Seite nnd yon unten gesehen (yier Furchen erstrecken sich veit 

hinab, lassen aber nocii den nnteren Pol frei). 

discoidalen Furchung wird die Aehnlichkeit mit diesen Verhaltnissen 
auffallen. Bei einigen Amphibien (Alytes, Caecilien) sind ahnliche 
VerhSlItnisse wie bei den Ganoiden vorhanden. 

Eine sehr eigenthumliche Art der Furchung findet sich bei 
einigen Plattwurmern des Susswassers (den Tricladen). Die sehr 
kleinen Eier werden hier in Cocons abgelegt und als NahrungsstoflF 

Bergh, Entwickelungsgeschichte. g 
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werden ihDen anstatt ungeformten Eiweisses zahlreiche, in be- 
sonderen Organen — DotterstOcken — gebildete Dotterzellen mit- 
gegeben. Die Furchung des Eies ist total und wie es scheint Slqual ; 
was sie aber von alien bis jetzt besprochenen Furchungsmodi unter- 
scheidet, ist folgender Umstand. Die Furchungszellen bleiben n&m- 
lich nicht in festem Verband mit einander, sondern entfernen sich 
von einander und geberden sich als Wanderzellen. Jedes Ei ist von einer 

Fig. 42 A, B. 





Zwoi Stadien aus der Farchang von Dendrocoelum lacteam nach P. Hallez (M^m. 
de la Boc. d. sciences de Lille. Ser. 4. Tom. 16). A Stadinm mit 4 Furchangszellen (&), 
TOD einer Gruppe von Dotterzelleo (dz) umgeben ; die > otterkOrner sind nor io einer Zelle 
eingezeichnet. Um die Furchangszellen sind die Dotterzellen in eine Masse Terschmolzen. 
B Schnitt durch ein Stadiam mit 30 Zellen (im Schnitt sind 8 sichthar). Die Dotter- 
zellen sind gftnzHch verschmolzen and bildeu eine feinkOmige, yakuollge Masse (die Stmktur 

ist uur rechts angegeben). n Kern einer Dotterzelle. 
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Oruppe von Dotterzellen fest umschlossen und in dieser wandem 
nun die Furchungszellen herum, indem sie anfangen die Dotterzellen 
zu resorbieren (vergl. Fig. 42, A— B). Erst spater finden sie sich 
wieder zusammen und treten in festen Verband mit einander, um 
den Embryo herzustellen. 

Ein merkwurdiges Verhalten finden wir endlich bei der Furchung 
der S alp en. Hier soUen sich nach den Angaben der Autoren 
Follikelzellen von den Wandungen der weiblichen Oeschlechtsorgane 
losl5sen und zwischen die Furchungszellen eindringen, sodass diese 
von einander getrennt werden. Die Follikelzellen gehen wahrschein- 
lich spater zu Grunde. 

Anmerkungen 

1) Bei den Fledenn&usen, bei welchen die Begattnng im Spatherbste statt- 
findet, die Entwickelung aber erst im Frtihjahr beginnt, Idsen sich die Eier 
haafig mitten im Winter vom Ovarium ab and werden befrachtet : merkw^diger 
Weise scheint aber in diesem FaUe eine l&ngere, bis mehrmonatlicbe Pause ein- 
zutreten, bevor die Furchung anfangt. Vergl. E. van Beneden und Julin, 
Arch, de Biol. Tom. I. — Bei verscbiedenen anderen Thieren kann nach der 
Furchung eine Pause eintreten, sodass die Keimblatterbildung und die Bildung 
des Embryos erst nach langerer Kuhezeit beginnt; dabei verschmelzen oft die 
Furchungskugeln zu einer gemeinsamen, vielkemigen Plasmamasse. So bei 
Tielen niederen Erebsthieren ; unter den Saugethieren findet Aehnliches bei den 
Hirschen statt : die Begattung, Befruchtung und Furchung geht im Spatsommer 
Tor sich, die weitere Entwickelung aber erst im December. Auch scheint wenigstens 
bei einigen Hydra -Arten eine derartige Pause einzutreten. 

s) Bei verschiedenen Thieren entsteht wahrend des Wachsthums des Eies 
ein eigenthttmliches Gebilde, der sogen. Dotterkern (z. B. sehr deutlich bei 
Spinnen), welchem man Mher eine Bolle bei der Dotterbildung zuertheilte. 
Die Bedeutung dieses Gebildes ist in vielen Fallen selir unsicher; doch scheint 
f&r einige Falle die Deutung desselben als einer Attraktionssph&re ziemlich 
fiicher. Vergl. Balbiani, Joum. de Tanat. et de la pliys. Tom. 29, 1893. — 
Meves, Arch. f. mikr. Anat. Bd. 44, 1894. 

^ Die Nematoden haben dbrigens keine aequale Furchung, sondem die 
Zellen dififerenzieren sich bei ihnen frCihzeitig. 

*) Es giebt Autoren, welche die Eiistenz einer aequalen Furchung Qber- 
haupt in Abrede stellen woUen, indem sie immer kleine Verschiedenheiten 
zwischen den Furchungskugeln und eine Relation der einzelnen Eiregionen zu 
den spSlteren Kdrperregionen annehmen. Es ist gewiss, dass solche Relationen 

6* 
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in vielen F&llen wirklich existiereiif und es ist andererseits sidier, dass viele 
frUber als aeqaal beschriebene Furchungen in der That adaeqnal oder inaequal 
verlaafen; aber es scheinen mir doch nicht gendgende GrOnde dafOr vorza- 
liegen, die aequale Fnrchong Qberhaupt anszastreichen. Namentlich bei vielen 
Coelenteraten kann ihre Eiistenz kamn bezweifelt werden. 

^) Wenn bei der inaeqnalen Farchung die vier kleineren Furcbungszellen 
des 8. Stadiums gerade tlber den vier grdsseren stehen, ist eine solche Farchung 
eine ^jadiale"; werden die kleineren gleichzeitig mit ihrer Bildnng oder bald 
damach in die ZwischenrS.nme zwischen die grdsseren versenkt (z. B. bei Pla- 
norbis), so nennt man die Farchung eine „spiralige". Endlich giebt es Thiere, 
bei welchen die ersten Furchungen schon bilateral sind, indem an den Ver- 

Figr. 43 A— D. 







A holoblastisches £1 knrz nach der ersten Farchung^ ; B etwas sp&tere Phase (die FurchuogS' 

kugein platteo sich geg^en einander ab). G Yierzelliges Stadium, tod oinem Pol aos ge- 

sehen. D Zwei aneinander grcnzeDde Farchangskugeln tod nngleicher GrOsse (Schema). 

schiedenheiten der ersten Furcbungszellen schon in den allerersten Stadien ein 
vom und hinten, oben und unten, rechts und links unterschieden werden kann. 
Weiteres darliber wird in einem folgenden Kapitel gesagt werden. 

6) Die gegenseitigen Begrenzungsflachen der Furcbungszellen bieten ge- 
wisse Eigenthtimlichkeiten dar. So liegen gleich grosse und gleich beschaffene 
Furchungskugeln anfangs nach der Theilung neben einander wie gleichm&ssig 
eifdrmige KSrper und bertShren sich demgeraass in mSglichst geiinger Aus- 
dehnung (Fig. 43, A); es macht den Eindruck, als ob sie sich gegenseitig ab- 
stiessen. Nach und nach wird aber ihre Bertlhrungsflache eine viel grQssere, 
als ob sie sich gegenseitig anzdgen ; sie platten sich gegen einander ab (Fig. 43 B). 
Dies ist namentlich an dem zwei- und vierzelligen Stadium sehr deutlich. Wenn 
vier gleich grosse und gleich beschaflFene Furchungskugeln sich gegen einander 
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abplatten, so geschieht es in der Weise, dass sie nicht langs einer Linie, son- 
dem meistens langs einer planen Fl&che aneinander grenzen ; demgeroass stossen 
nicht alle vier Zellen zusammen, sondern nar drei derselben grenzen an ein- 
ander (Fig. 48 C); es existieren auch andere, kompliziertere Anordnungen, aber 
ISngs einer Linie stossen die vier Zellen wahrscheinlich nie zasammen. Ist ein 
Ordssenunterschied zwischen zwei Zellen von gleicher Beschaffenheit vorhanden, 
so ist ihre Begrenznngsii&che nicht wie in den vorhergehenden F&llen eine 
plane, sondern eine kramnie, in der Weise, dass die kleinere Zelle eine konvexe 
Oberfl&che hat, wahrend die grdssere Zelle, dort wo sie an die kleinere angrenzt, 
eine Eonkavit&t znr Anfnahme derselben aufweist (Fig. 43 D). Die freien 
Flachen der Zellen sind immer abgerundet. All dieses beruht auf einfachen 
physikalischen Verhaltnissen : an Seifenschanm lasst sich ganz Aehnliches kon- 
atatieren. — Vergl. Chabry, Joum. de Tanat. et de la phys. Tom. 23, 1887. 
In neaester Zeit hat Roux nachgewiesen, dass isolierte, aber einander 
sehr uahe liegende Fnrchangskageln eine gegenseitige Anziehang ausflben and 
£ich einander bis znr Bertihrang n&hem (diese Erscheinang wurde von dem ge- 
nannten Forscher als Cytotropismus bezeichnet). Vergl. W. Boux, Arch, 
f. Entwicklungsniechanik d. Organismen, Bd. I, 1, 1894. 



VI 

Die partielle Furchung — Vertheilung der Furchungstypen im Thierreich — 
Bemerkungen ttber die Mechanik der Furchung und Zelltheilung 

Die zweite Hauptform des FurchuDgsprozesses, die partielle 
Furchung, wird ja dadurch charakterisiert, dass nicbt das ganze Ei, 
sondern nur ein Theil desselben und zwar gew5bnlicb ein kleinerer 
Theil w&hrend der fruheren Entwicklungsperiode in Zellen zerlegt wird. 
Auch bei der partieilen Furchung k5nnen wir zwei verscbiedene Modi 
unterscheiden, unter welchen sie auftreten kann, n&mlich die super- 
ficiale und die discoidale Furchung, und wir mfissen jeder der- 
selben eine gesonderte Betrachtung widmen. 

Die super ficiale Furchung kommt hauptsdrchlich bei der 
Reihe der Arthropoden vor und ist hier der dominierende Furchungs- 
modus, wenn auch neben ibr verscbiedene andere Modi vorkommen. 
Sie scheint auf die centrolecitbalen Eier beschr9,nkt zu sein. Bei 
diesen ist ja der Nabrungsdotter im Innern angeb&uft, w&hrend sich 
uberall an der Oberflacbe eine mehr oder weniger dunne Scbicht 
Bildungsdotter ausbreitet. Der Kern kann entweder in der ober- 
flachlicben Scbicht oder, von einer geringen Menge Bildungsdotter 
umgeben, tief in den Nabrungsdotter versenkt liegen. In beiden 
Fallen beobachtet man wahrend der ersten Periode der Entwicklung 
an der Oberflache gar keine Furchen, keine Abgrenzuug in Zellen; 
wird indessen das Ei genauer studiert, so erkennt man, dass der 
Kern sich erst in zwei Kerne zerle^i^t, dann diese in vier, diese 
wiederum in acht u. s. w. (Fig. 44, 1, 2, 3). Erst wenn die Kerne 
sich auf eine ansehnliche Zahl vermehrt haben (immer nahe an der 
Oberflache des Eies liegend), treten auf einmal eine grosse Anzahl 
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Forcfaen auf, durch welche um jedeo Eern eine Zelle gegen ihre 
NachbariDDen abgegrenzt wird (Fig. 44, 4). Lagen die Kerne an- 
fangs in den Nahrungsdotter versenkt, so r&clen sie zuin grOssten 
Theile, bevor noch die iuasere Furchnng beginnt, an die Oberflache ; 
erstwenn sie dicbt an die Oberfl&che gelangt aind, geht die Sussere 
Furchung an. In beiden F&llen scbneiden die Furcheo aber keines- 
wegs durcb bis an die innersten Theile des £ie3, sondern werden 
eine kune Strecbe innerbalb der OberflScbe, etwa dort, wo Bildungs- 
und Nabrungsdotterregion an einander grenzen, undeiitlich. Als 
Resultat der Furchung entsteht also hier eine einfache Zellschicht 
(das Blastoderm), welche gewfihnlich ohne scharfe Grenze in den 
ungefurcbten Nahrungsdotter Qbergebt; wie leicbt ersicbtlicb, ist 




eine solcbe Embryonalform nur als eine modiftzierte Blastosphaera 
anznsehen, welche im Weaentlicben nur dadarcb von den aus bolo- 
blastischen Eiem entstandenen abweicbt, dass im Innern keine 
Furchungahfihle, aber an deren Stelle eine ungefurcbte Nahrungs- 
dottermasse vorhanden ist. Erst zu einem viel spMeren Zeitpunkt 
grenzen sich die Blastodermzellen sch^rfer gegen die von ihnen um- 
schlossene Dottermasse ab. In der letzteren treten meistens anch 
anfangs freie Kerne auf, die entweder — falls die Kerne von Be- 
ginn an drinnen lagen — hier zuruckgeblieben sind oder — falls 
sie anlangs ober93.chlich lagen — von dort eingewandert sind. In 
sp&teren Entwicklungsstadien grenzt aicb dann meistens der Dotter 
um dieselben in Zellen ab (,die sekundare Dotterfurchung"). 
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Bisweilen tritt die superficiale Furchung untet einer etwas ver- 
schiedenen Fhysiognomte auf, so z. B. an den kleinen Sommereiem 
der Cladoceren. Hier sind nSmlicb die ersten KerntheiluDgen gleich 
von oberflachlichen Furchen begleitet, sodass diese Eier, wenn nicbt 
genau beobachtet wird, filr holoblastische gehalteo warden kOnneo; 
indesseii erreichen doch die Furcben aucb bier nicht die inneren 
Theile des Eiea, sondern bier flndet sicb eine hleine iingefiircbte 
Nabrungsdottermasae. 

Eine sebr eigeDthumliche Pbysiognomie zeigt die superficiale 
FurcbuDg bei einigen Spinnen (Fig. 45 A— F). Bei diesen liegt 
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der Kero des kugelrunden Eies nnit dem aktivsten Theil des Bildungs- 
dotters ganz ceDtral, and am denselben ist der Nabrungsdotter als 
eine Rosette von S^ulchea aogeordnet ; ganz peripheriscb findet aich 
wiederum eine Schicht Bildungsdotter. Durcb die Furcbiing wird 
nun nicbt niir der Kern mit dem aktiven Plasma, sondern aucb die 
Nabrangsdotterrosette in zwei gleiche Tbeile zerlegt (A, st&rker 
vergrossert in B) ; diese theilen sich dann weiter in vier, acbt Tbeile 
u. s. w. und das am meisten in die Augen Springende bei diesen 



Superficiale Fnrchung. 89 

Yorg&Dgen ist eben die Sonderung des NabruDgsdotters in immer 
kleinere und zahlreichere Bosetten (C) ; aber ^iissere Furchen treten 
erst zu einem sp&teren Zeitpunkt auf. Erst uachdem die innere 
FurchuDg so weit vorgeschritten ist, dass 32 Bosetten, jede mit 
ihrem Bildungsdotter und Kern, vorhanden sind, grenzen sich die 
Zellen scharfer gegen einander ab und es treten Furchen auf (D). 
Sp^ter sammelt sich der Bildungsdotter (mit den Eernen) an der 
Aiissenseite, der Nahningsdotter an der Innenseite dieser Fiirchungs- 
zellen an und es findet nun eine tangentiale Theilung statt, durch 
welche eine aussere Schicht Blastodermzellen von einer inneren Schicht 
Dotterpyramiden abgegrenzt wird; wahrend dessen sind die Zellen 
auch am Centrum aus einander gewichen, sodass hier eine Furchimgs- 
h5hle zu Stande kommt (F, ein seltener Fall bei dem superficialen 
Furchungsmodus). Die Dotterpyramiden scheinen wenigstens bei 
einigen Arten keine Kerne zu enthalten, also nicht Zellen zu sein; 
in diesem Fall wandern spater vom Blastoderm Zellen hinein (Dotter- 
zellen), um den Dotter zu resorbieren. Bei anderen Arten soUen aber 
vor dem Eintritt der tangentialen Zelltheilungen Kerntheilungen 
stattgefunden haben, sodass die Dotterpyramiden hier kernhaltige 
Zellen waren; doch durtte dieses in Zweifel zu Ziehen sein. 

Was nun die superficiale Furchung vor AUem charakterisiert, 
ist Folgendes: es bleibt bei derselben ein Best von uuge- 
furchtem Nahrungsdotter im Innern des Eies zuruck; 
dieoberflachlichen Furchen schneiden nicht ganz durch. 
Gew5hnlich treten die Furchen erst auf, wenn eine grSssere Anzahl 
von Kernen gebildet ist ; doch kOunen auch die ersten Kerntheilungen 
von oberflachlichen Furchen begleitet sein (Cladoceren). Der unge- 
furchte Dotter kann sich spater in Zellen zerlegen (Prozess der 
sekundaren Dotterfurchung) , aber dann erst nach Beendigung des 
eigentlichen Furchungsprozesses. 

Bei dem superficialen Furchungsmodus wird schliesslich die 
ganze Oberflache des Eies gefurcht, in Zellen getheilt. Es giebt 
indessen auch Eier, die eine noch weiter fortgeschrittene DiflFerenzie- 
rung aufweisen: bei denen nur ein kleiner Bezirk der Oberflache 
den Furchungsprozess durchmacht. Dieser Modus wird als dis- 
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coidale Furchung bezeicbnet und die denselben aufweisenden 
Eier sind stomtlich telolecithal; oft ist die Bildungsdotterregion 
ausserordentlich klein im YerhUtniss zum Nahrungsdotter; so war 
ja beispielsweise die Eeimscbicbt oder Keimscheibe des Hubnereies von 
ganz unbedeutender 6r5ss6 im Yerh&ltniss zum (weissen und gelben) 
Nahrungsdotter (Fig. 31, wo die Keimscheibe noch zu gross dargestellt 



Fig. 46A-C. 






Drei Furchnngsstadien des Htihnereies nacb K(i Hiker (Entwicklungsgeschichte. 2. Aufl.). 
A Auftreten der ersten, B der zweiten Furche, C sp&teres Stadium mit grossen Rand- 

zelleD and kleineren centralen Zellen. 



ist). Als Beispiel diene die Furchung des Hubnereies; der einzige bier 
sich furchende Theil ist ja die Keimscheibe (der Bildungsdotter). 
In Fig. 46 A— C und Fig. 47 sind vier Stadien der Furchung von 
der Flache dargestellt, in Fig. 48 zwei Durchnitte der Keimscheibe 
in verschiedenen Stadien. Schon die erste Furche liegt etwas ex- 
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centrisch in der Scheibe und ebenso die zweite; wenn man sie sich 
um das ganze Ei herum yerl9.ngert denkt, w^ren es etwa Meridional- 
farcben, indem sie ungefkhr von dem einen Pol nach dem anderen 
verlaufen warden. Spater (in C und Fig. 47) sind neue Furchen- 
systeme binzu gekommen, die demgem&ss zum Theil Horizontalfurchen 
genannt werden mtissen. Durch dieselben werden kl6inere Binnenzellen 
(entsprechend den kleineren Zellen am animalen Pol des Froscbeies) 

Fig. 47. 




Spi^teres FurchaDgsstadiom des Hnhnereies nach EOlliker (a. a. 0.) mit zahlreichen 
Zellen and Segmenten. Die pnnktierte Linie dentet die Grenze des centaralen, hellen 
Feldes an, welches der nnterliegenden FurchungshOhle seine Durchsichtigkeit yerdankt. 



und grOssere Randzellen (Segmente) von einander abgescbnitten. In 
dieser Weise wird zunacbst eine einfacbe Zellschicht in der Keim- 
scbeibe gebildet und sind die ausseren Zellen viel gr5sser; indem 
nun zugleicb die ersten Furchen excentriscb lagen und diese Ex- 
centricitat auch in den spateren Stadien welter gefiibrt wird, erfolgt 
eine bedeutende Ungleichheit der Gr5sse ; die Binnenzellen und Seg- 
mente (Randzellen) sind an der einen Seite bedeutend grosser, als 
an der anderen und zwar hat dieses Verhaltniss eine bestimmte Re- 
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lation zu der gpateren Orientierung des Embryos, da, wie die ausge- 
zeichneten UntersuchuDgeD von Duval ergeben haben, die Kegion 
der grOsseren Zellen dem sp&teren Vorderende entapricht. Die ersten 
Systeme der Furchungszellen siod gar Dicht scharf vod dem imter- 
liegendeD weissen Dotter abgegrenzt; io sp&teren Stadien sind die 
centralCD Zellen acbarf gesondert, wahrend die grossen Randzellen 
noch in den weieaen Dotter ohne scharfe Grenze flbergehen (Fig. 48 A). 




Zwei Stadien der Bildim; der KaimBcheibe am Togelei (lenkrecfate DurchBchnitto) oach 

Duval (Ann. d. bc. oat. Ser. 6. Zool. Tom. 18). K Vorderende, p Hinterende, ca Furchungs- 

hOhla. u Urdarmliflhla (Subgerminalhahle). wd veisser. gd gelber Dotter. 

Dabei bildet sich unterhalb der centralen Zellen eine kleine HOhle 
aus (cs), welcbe der FurcbungshOhle der boloblastischen Eier ent- 
spricbt. Schon friibzeitig haben auch Tbeilungen Id tangentialer 
Kichtung stattgefiinden und w^brend der obere Kern In einer Fur- 
ehungszelle bleibtj kommt der untere in den ungefurcbten Dotter 
zu liegen '). Solche freie Eeme im Dotter sind sowohl in Fig. 48 A 
wie B Hichtbar. Und in den sp^teren Furchungsstadien findet nun 
eine lebhafte Abfurchung vom Dotter um diese Kerne statt (Fig. 48 A), 
wodurcb bald der Keim mehrschicbtig wird (Fig. 48 B) ; zugleicb 
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wird dadurch die Furcfaangsh5hle yerdrd.ngt; die HOhle, die man in 
Fig. 48 6 unterhalb der Eeimschicht sieht und die hinten offen ist^ 
ist eine neugebildete HOhle, die Subgerminalh5hle oder die Urdarm- 
b5hle; w^brend jene zwischen dem spateren Slusseren Keimblatt 
(Ektoderm) und dem sich abfurchenden weissen Dotter lag, liegt 
diese zwischen dem spateren inneren Keimblatt (Entoderm) und 
dem weissen Dotter. ■— In den meisten Fallen der discoidalen 
Furchung sind solche freie Kerne im Dotter vorhanden, welche bei 
der Resorption desselben wahrscbeinlich eine Rolle zu spielen haben; 
bei den ebenfalls typische discoidale Furchung aufweisenden Tinten- 
fischen entstehen aber gar keine solchen freien Kerne oder Dotterzellen. 
Das Charakteristische fur die discoidale Furchung ist somit, 
dass nur eine kleine Scheibe am oberen (animalen) Pole des Eies 
an dem Furchungsprocess betheiligt ist, wahrend die grosse Nahrungs- 
dotterkugel sich fast vollkommen passiy verhalt (nur in spateren 
Stadien kann an dem obersten Theil desselben eioe Abfurchung statt- 
finden). Da der Bildungsdotter ursprtinglich so klein ist, muss es 
ja viel Zeit in Anspruch nehmen, bis er den Nahrungsdotter um- 
wachsen und sich einverleiben kann und da es fur jeden Organismu» 
(von einzelnen durch ganz besondere aussere Yerhaltnisse bedingten 
Fallen abgesehen) von Vortheil ist, seine Embryonatlentwicklung 
schnell durchmachen zu konnen, so werden die Keimblatter und die 
wichtigsten Organe angelegt, lange bevor noch das Blastoderm den 
Dotter umwachsen hat^j. 

Nachdem die Analyse der einzelnen Hauptarten der Furchung 
zu Ende gefuhrt ist, geben wir ein ubersichtliches Schema uber die 
Relationen zwischen den verschiedenen im Vorhergehenden erwahnten 
Eitypen und den Hauptarten und Unterarten der Furchung: 

Alecitbale Eier Telolecithale Eier Gentrolecithale Eier*) 



Ae^uale Adaeauale und Discoidale Furchung Superficiale 

Furchung maequale Furchung ^lo^uiumc x uivuuiig Furchung 



Totale Furchung Partielle Furchung. 
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£s bleibt uns noch Hbrig, die Yertbeilung der verschiedenen 
FurchuDgstypen in den Hauptgruppen der Tbiere zu untersuchen. 
Was zun^chst die ae quale Furchung betrifft, so findet sie sich 
bauptsSlcblich unter den Coelenteraten (Hydroiden and ^edusen) 
verbreitet, seltener kommt sie bei den b5heren Thieren vor; doch 
findet sie sich wahrscheinlich bei einigen Susswasser-Plattwurmern 
(Tricladen) und bei Schnurwurmern (Line us), aucb bei einigen 
Grustaceen (z. B. Branchipus). Die adaequale nnd die in- 
ae quale Furchung treten auch bei vielen Coelenteraten (inaequal 
z. B. bei-Bippenquallen) auf; ausgepr&gt inaequal ist die Furcbuug 
bei den Spongien, vielen Wurmern (Meeres-Planarien, Anneliden) 
Schnecken, Muscheln, Fycnogoniden, einigen Erebsen (z. B. Cirripedien), 
ferner bei den Neunaugen, Ceratodus, den Anaphibien und den S&uge- 
thieren; adaequale Furchung zeigen die Eier des Amphioxus und 
der Echinodermen. Der discoidale Modus ist hauptsSlchlich ver- 
breitet unter den Wirbelthieren : er kommt hier vor bei Haien und 
Bochen, bei Knochenfischen, bei Beptilien, Vdgeln und wahrscbein- 
lich bei Monotremen, deren Eier, abweichend von alien anderen 
S^ugethiereiem, gross und reich an Nahrungsdotter sind. Unter den 
Wirbellosen tritt die discoidale Furchung hie und da auf, so 
vor AUem bei den Tintenfischen, dann bei den Skorpionen, einigen 
Krebsen (Oniscus, Mysis, Cum a) und bei den Feuerwalzen 
(Pyrosoma). Die super ficiale Furchung endlich beschrinkt 
sich fast ganz auf die Arthropoden (Insekten, Krebsen, Myriopoden, 
Spinnen), dominiert hier aber voUstandig; sie ist hier die typische 
Furchungsart geworden. Bei einigen Korallen thieren (namentlich 
Clavularia) findet sich ein Anlauf zu einer superficialen Furcbung, 
indem die ersten Furchen nur sehr seicht sind; erst im Stadium 
von 16 Zellen werden diese ganz von einander getrennt. Endlich 
wurde die superficial Furchung ktirzlich unter den Echinodermen 
(bei Cucumaria glacialis) von Th. Mortensen entdeckt. 



Schon w&hrend der Furchung findet ein energischer Stoffwechsel 
statt: die inaktiven Stoffe, namentlich der Nahrungsdotter, fangen 
schon an verbraucht zu werden, zu Gunsten der aktiven Stoffe 
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(KernsubstanzeD, Centrosomen und Bildungsdotter). Es wird dies 
sehr deutlich, wenn man die Masse dieser Stoffe in einem spaten 
Furchungsstadium mit derjenigen in der reifen und befruchteten, 
nngefnrchten Eizelle vergleicht. Namentlich kann an dem diirch 
F3.rbungen so deutlich werdenden Chromatin leicht nacbgewiesen 
warden, dass seine Masse w9,hrend des Fnrchungsprozesses sehr stark 
zugenommen hat. 

Die Forschungen der neueren Zeit haben sich energisch der 
Frage zugewandt: welche Momente sind Mr die Riditung und 
Aufeinanderfolge der Furchungen des thierischen Eies (sowie der 
Zelltheilungen uberhaupt) massgebend? Di6 experimentelle Unter- 
suchung dieser Frage wurde von Pfluger inauguriert; er wies nach, 
dass, wenn man Froscheier in eine Zwangslage bringt, dermassen, 
dass der obere Pol nicht gerade nach oben, der untere nicht gerade 
nach unten sieht, die Eiachse also nicht gerade lothrecht steht, sie 
sich doch in der Weise theilen, dass die beiden ersten Furchen loth- 
recht stehen. Pfluger zog hieraus den Schluds, dass die Schwere 
den Verlauf der Furchung beherrsche und hielt diesen Schluss einer 
starken Generalisation fUhig. Dass der Satz eine starke Generalisation 
nicht vertragt, wurde bald nacbgewiesen, indem 0. Her twig her- 
vorhob, dass z. B. an den'Eiern der Echinodermen die ersten Furchen 
alle mdglichen Stellungen annehmen k5nnen: lothrecht, wagerecht 
und schr3,g. Auch zeigte Boux, dass ein langsames Centrifugieren 
der Froscheier in einem vertikalen Plan die Schwere aufhebt, ohne 
selbst einstellend auf die Eier zu wirken ; dennoch geheu die Thei- 
lungen in normaler Weise vor sich. Und dass die Schwere Uber- 
haupt keinen unmittelbaren Einfiuss auf die Eier ausubt, wird 
nicht nur hierdurch, sondem auch aus anderen Grunden wahrscheinlich ; 
vieimehr muss der Einfiuss der Schwere auf die Theilung des Frosch- 
Eies als ein mittelbarer, indirekter angesehen werden. Das Auf- 
treten der ersten Furchen ist n&mlich von der Lage des Kerns und 
des ihn umgebenden, aktiven Theils des Plasmas direkt abh&ngig: 
im normal gestellten Ei liegen diese Theile nur wenig unterhalb 
des oberen, schwarzen Pols und desshalb gehen von hier die ersten 
Furchen aus (vergl. damit, was im vorigen Kapitel uber die ein- 



96 Zweites Buch. Allgemeine Entwicklungserscheinnngen i. Thierreich. 

seitige Furchung bei Meduseo und Bippenquallen gesagt wurde). 
Der Kern und das umliegeDde aktive Plasma sind nun die spezifisch 
leichtesten Theile des Froscheies; desshalb liegen sie bei normaler 
Stellung des Eies dicht am oberen Pol und desshalb verschiebt sich, 
wie Born nachwies, bei StellungslLnderuDgen der Eiacbse die An- 
ordnung in der Weise, dass der Kern (mit Umgebung) den Pol der 
schwarzen Hemisphd,re verl9,sst und dem nun zuoberst gelegenen 
Punkte des Eies zustrebt (vergl. hierzu Fig. 49.) Wenn er an 
passender Stelle angelangt ist, folgt aus dieser seiner neuen Lage, 
dass die ersten Furchen auch bier lothrecht stehen, aber desshalb 
keine Beziehung zu der Eiacbse (der Linie vom schwarzen zum 

Fig. 49. 




Schema eines in Zwangslage gebrachten telolecithalen Eies. o oberer, n unterer Pol; die 

Linie, welche sie verbindet, ist die Eiaxe. n Kem ; der Pfeil deutet an, wie er die Eiaxe 

yerl&sst, mn nach dem oberen Theil des Eies sich zu bewegen. 

weissen Pol) zu haben brauchen. In dieser Weise ist also die 
Wirkung der Schwere auf die Furchung solcher Eier zu verstehen: 
als eine indirekte, mittelbare Beeinflussung ; der direkt bestimmende 
Faktor ist die Lage des Kerns uud seiner aktiv-plasmatischen Um- 
gebung. Und eine solche indirekte Einwirkung der Schwere l&sst 
sich nur an solchen telolecithalen Eiern nachweisen, in welchen die 
Verschiedenheit des spezifischen Gewichts der Bestandtheile genugend 
gross ist, um eine konstante obere Lage des Kerns zu veranlassen. 
Die Centrifugalkraft wirkt auf solche Eier in entsprechender Weise, 
wie die Schwere: wird genugend schnell centrifugiert, so stellen 
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sich die Eier senkrecht auf die Achse, um welche die Bewegung 
stattfindet, ein. 

HOchst interessant sind auch die Versuche, welche angestellt 
wurden, um den Einfiuss des Druckes in einer bestimmten Richtung 
auf die Theilung der Eier zu untersuchen. Wird z. B. ein Froschei 
zwischen zwei Glasplatten gedrtickt, so dass es sich abplattet, so 
stellt sich die erste Eerntheilungsfigur immer parallel zur Ebene 
der Flatten und die erste Furche bildet sich senkrecht auf diese 
Ebene (moistens zugleich lothrecht auf die ErdoberflSche) ; die zweite 
Furche bildet sich aber, falls die Eier mit der Eiachse parallel zu 
der Ebene der (vertikal gestellten) Flatten eingeklemmt sind, in 
horizontaler Richtung. Hier ist also der Einfiuss der Schwere durch 
die Einfuhrung eines anderen Faktors aufgehoben; die ersten zwei 
Furchen werden durch die Richtung des Druckes bestimmt. Ebenso 
kann durch Einsaugen der Eier in vertikal gestellte Glasrdhrchen 
eine gr5ssere oder geringere Abweichung der ersten Furche von der 
lothrechten Stellung erzielt werden; bisweilen tritt sie hier fast 
horizontal auf. 

Die eben angefuhrten Thatsachen, sowie die Thatsachen der 

normalen Furchung des Froscheies hat Ffluger dann durch sein 

,Princip des gleichen Widerstandes* und ,iPrincip des kleinsten 

Widerstandes* zu erklSren versucht. Wenn die Keruspindeln bei 

den ersten Theilungen des Froscheies sich unter normalen Verhalt- 

nissen horizontal stellen, so sollte das eine Folge davon sein, dass 

der Kern, wenn er sich zur Spindel streckt, nur in dieser Richtung 

uberall den gleichen Widerstand findet; dass die Eernspindeln sich 

bei der dritten Furchung vertikal stellen, ware dagegen eine Folge 

des Princips des kleinsten Widerstandes, indem der Druck von den 

Nachbarzellen jetzt der Streckung der Kemspindel den grossten 

Widerstand entgegensetzt. Und wenn das unter einem in einer 

bestimmten Richtung wirkenden Druck befindliche Ei sich in der 

Richtung des Druckes theilt, so sollte das seinen Grund haben darin, 

dass die Kemspindel sich nach der Richtung ausbildet, in welcher 

sie den geringsten Widerstand findet. Spater hat Braem naher 

auszufuhren versucht, wie diese zwei Principien des gleichen und 

des kleinsten Widerstandes sich gegenseitig unterstutzen oder be- 
ne r g h , Entwickelungsgeschicbte. 7 
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kampfen und dadurch die Erscheinungen der Furchung bedingen. 
Allein diese Prinzipien reichen bei Weitem nicht aus, urn die tiber- 
grosse Mannigfaltigkeit der FurchungserscheiuuDgen zu erkl&ren, ja 
sie verstossen hie und da gegen die Thatsachen derselben. — Etwas 
allgemeinere GeltuDg durfte 0. Her twig's Erkl^rung fur die 
Richtungen der ZelltheiluDgen und Furchungen haben. Dieser 
Forscber hat als Regeln aufgestelit: dass in einem kugligen Ei, 
in welchem Frotoplasma und Dotter gleichm&ssig vertheilt sind, die 
Achse der central gelegenen Eernspindel mit der Bichtung eines 
beliebigen Radius, dagegen in einem ovalen Ei nur mit dem Ung- 
sten Durchmesser zusammenfalle, dass in einer kreisrunden Proto- 
plasmascheibe sich die Spindelachse parallel zur Scheibenoberfld,che 
in einem beliebigen Durchmesser, in einer ovalen Scheibe dagegen 
wieder nur in dem langsten Durchmesser einstelle. Diese Begeln 
treflfen in der That fur die allermeisten Furchungen und Zell- 
theilungen zu, doch nicht fur alle, und sie erkl&ren nicht die viel- 
fachen Variationen in den FHilen, wo Protoplasma und Dotter un- 
gleich vertheilt sind und wo der Kern eine excentrische Lage hat. 
Warum bedingt z. B. die excentrische Lage des Kerns in dem Froschei 
anfangs gleiche Theilungen, im kugligen Ei der Muschel und vieler 
anderer Thiere so h6chst ungleiche Theilungen? Und selbst fur 
alle gleichen Zelltheilungen bei centraler Lage des Kerns treffen 
die Begeln nicht zu. Eine Konsequenz der Lehre ist die, dass die 
Achsen zweier auf einander folgenden Theilspindeln (von Mutterzellen 
und Tochterzellen) nie mit einander identisch sein durfen, wenn in 
den Tochterzellen die Achse, welche in der Bichtung der frtiheren 
Hauptachse der Mutterzelle liegt, in Folge der Theilung der Mutter- 
zelle die kurzere geworden ist. Nun giebt es aber F&Ue, in welchen 
in der That die Theilungen von Mutter- und Tochterzellen in genau 
derselben Bichtung stattfinden, trotzdem in den Tochterzellen die 
Achse, welche in der Bichtung der fruheren Hauptachse der Mutter- 
zelle liegt, in Folge der Theilung der Mutterzelle die kurzere ge- 
worden ist. Als Beispiel fuhre ich die Aufeinanderfolge der mit 
so grosser Begelmassigkeit vor sich gehenden Theilungen in der 
^usseren Schicht des Keimstreifens einiger Crustaceen an. Hier 
finden die Zelltheilungen w^hrend einer langen Periode alle nur in 
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einer Bichtung statt; die Eeruspindelo stellen sicb n&mlicb alle 
parallel zur LUngsachse des Embryos und die Tbeilungsebenen stebeD 
demgemass alle quer {yergl. Fig. 50). Die zwei aus einer Zell- 
theilung faerrorgehendeD Tocbterzellen sind also immer in der Ricb- 
tuDg Ton vorn nach hinten stark abgeplattet und nichtsdestoweniger 
fiodet die oScbste Theilung in ganz derselbeo Kichtung etatt, wie 
diejenigen, durcli welche sie aelbst eotstanden. Die Zellen wacbsen 
Dur in der Weise, dass ihr L&ngsdurchmesser dem Querdurchmesser 
ziemlich gleieh wird und dann tritt die Theilung ein. ') Bin abn- 
liches Verhalten dOrfle aucb fOr die Theilung der Zellen vieler ein- 
facber Cylinderepithelien anzunehmen sein. 
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stock des KeimBtrei/etu von HjaU (halbacbemitiMb). Die Zellen sind in ragelmiBalgen 
Lbigs- uDd Qnerreihen Bngeordnet; drei Hitoeen sind Bicbtbsr. In den QoerreiheD schreiten 
die Theilungen ion innen nach suioen fort, so dasi eine Queneihe medisd in iweje ler- 
legt wird. Dorch Biadeieichen ist in der mediad ^legeoea ZeUi«ihe die Zostunmen- 
gehCrigkeit der Zellen (als TachtanellflD einer Uuttenelle) tugedeatet^ 

Ueberlegt man sicb nun dies Alles und berOcksicbtigt man die 
vielen Variationen, unter welchen der Furchungsprozess auftritt, 
sowie die eigenthumlicben Zellknospungen, wie sie sich z. B bet 
den einzelligen Organismen und an den unten nflher zu besprecbenden 
Teloblastea darbieten, so muss der Schluss sicb aufdr^ngen, dass so 
einfach mechanische Momente — vie die von Pfluger und Eert- 
wig beiTorgebobenen — fflr die Kicbtungen der Furchung und 
Zelltheilung nicbt absolut bestimmend sind. Sie kOanen zwar — 
namentlich in der von Hertwig gegebenen Fassung — als Regein 
gelten. die sich meistens als zutrefTend erweisen, weil meistens die 
Verb&ltnisse so liegen, dass die Zellen sicb den einfacbsten mecba- 
nischea Vetb&ltnissen zweckentaprechend unterordnen kOnnen. Aber 
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wenn es die allgemeine EntwickluDg des embryonalen KOrpers anden 
verlangt, vermag die Organisation der Zellen vielfach die Wider- 
stSlnde zu uberwinden und ihre Theilungen nach anderen als den 
einfachst m5glichen Principen auszufuhren. Man wird somit zu dem 
Ergebniss gefahrt, dass das eigentlich Massgebende, das eigentlich 
Bestimmende fur die Bichtung der Zelltheilungen die Organisation 
der Zelle selbst und ihre Beziehungen zu den umliegenden Theilen 
und zu dem Oanzen ist. Gewdhnlich schmiegen sich dabei die Zellen 
den einfachsten mechanischen Yerh^ltnissen an, vermOgen aber unter 
Umstdruden (wenn das Ganze es fordert) sich auch anders zu ver- 
halten. Dieses Ergebniss kann zwar wenig beMedigen, weil es auf 
uns noch unbekannte Krafte zuruckgeht; aber die obigen Ueber- 
legungen fuhren nothwendig zu diesem Schlusse.^) 



Anmerkungen. 

1) In einigen F&llen wurde ja nacbgewiesen, dass die freien Kerne im 
Dotter (Merocyten) anch yon flberzabligen Spermatozoon, welche nicbt zur Eo- 
pulation mit dem Eikem gelangen, abstammen kSnnen. Dies ist aber sicber 
nicbt der Fall mit alien Merocyten. 

2) Aus der grossen Litteratur flber die Farcbnng sei bier nnr auf folgende 
Monograpbien verwiesen: Selenka (Ecbinodermen), Studien zur Entw.-Gesch. 
d. Tbiere. Heft 2. 1883. — Whitman (Clepsine), Quart, joum of micr. 
sc. Vol. 18. 1878. — Wilson (Nereis), Joum. of Morpb. Vol. 6. 1892. — 
VeidoYsky (Rbynchelmis und Lumbricus), Entwicklungsgescb. Unter- 
sucbungen. 1888—92. — Rablfflanorbis), Morpbol. Jabrb. Bd, 5. 1879, 
auch (Unio), Jenaiscbe Zeitscbr, . Bd. 10. 1876. — Vialleton (Sepia), 
Ann. d. sc. nat. Ser. 7 (Zool.) Tom. 6. 1888. — K5 Hiker, Entw.-Gescb., 
2. Auflage. I. 1876. — Duval (Vogelei), Ann. d. sc. nat. Ser. 6 (Zool.),. 
Tom. 18. — K. Heider, Die Embryonalentwicklung von Hydropbilus 
piceus, I. 1889. — Grobben (Moina), Arb. a. d. zool. Inst. Wien. Bd. 2. 
1879. — F. E. Scbulze (Sycandra), Zeitacbr. f. wiss. Zool. Bd. 25, Suppl. 
1875. — Fol (Geryoniden), Jenaiscbe Zeitscbr. Bd. 7. 1873. — Metscb- 
nikoff. Embr. Studien an Medusen. 1886. — A. Agassiz (Ctenopboren), 
Mem. of the Amer. Acad. Vol. 10. 1874. 

3) Das Ei der Bippenquallen und einiger Medusen wird ja gewdbnlich als 
centrolecitbal (mit litissigem oder balbflQssigem Nabrungsdotter) betracbtet. 
Ist diese Auffassung ricbtig, so giebt es also aucb centrolecitbale Eier mit in- 
aequaler, ja mit aequaler Furcbung. 



* ♦ *^ 
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4) Vergl. hierzu Pflflger. Arch. f. d. ges. Physiologie. Bd. 31, 32, 34. 
1883—84. — 0. Hertwig, Untersuch. z. Morph. u. Phys. d. Zelle. Heft 2. 
1884; auch: Arch. f. mikr. Anat. Bd. 42. 1893. — Born, Arch. f. mikr. 
Anat, Bd. 24 nnd Anat. Anz. Bd. 8. 1893. — Driesch, Zeitschr. f. wiss. 
Zool. Bd. 55. — Boax, Verh. d. anat. Gesellsch. in Wien 1892 u. m. andere 
Abhandl. — Ziegler, Verhandl. d. anat. Gesellsch. in Strassburg 1894. 

^ N&heres hierflber in meinen Arbeiten fiber Mjsis nnd Gammarus 
in Zool. Jahrb. Abth. f. Anat. nnd Ontog. Bd. 6 — 7. 1893. — Vergl. auch 
M. Heidenhain, Arch. f. mikr. Anat. Bd. 43. 1894. 

<0 Interessant sind die Yersuche von J. Loeb (Joom. oi Morphol. Vol. 7. 
1892), dnrch welche es ihm gelang, eine normaler Weise totale (adaequale) Fnrchung 
in einen dem superficialen &hnlichen Modns umzawandeln. £r setzte eben be- 
fruchtete Seeigeleier in Seewasser, das mit 2 o/o Chlomatrium versetzt war. Sie 
furchten sieh hier nicht; aber es fanden Eemtheilungen im Innem statt nnd 
zwar war die Eemtheilnng fast ebenso lebhaft, wie bei in normalem Seewasser 
gehaltenen Eiem. Warden nnn die Eier ans dem konzentrierten Seewasser in 
gewdhnliches znrUckversetzt, so theilten sie sich nach kurzer Zeit anf einmal 
in eine grdssere Anzahl Furchungskngeln (je nach der Lange des Aufenthalts 
im konzentrierten Seewasser zerfielen sie auf einmal in 4, 8, 16 oder eine noch 
grossere Anzahl von Zellen). Der Versnch wird von Morgan, der ihn wieder- 
holt hat, (Anat. Anzeiger, Bd. 9, 1894) in etwas anderer Weise gedentet. 
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VII 

Bildnng der Eeimblatter (Ektodenn and Entoderm) — Verschiedene Modi 
dieses Vorganges: Immigration, Delamination, Invagination (imd Epibolie) — 

Plannla, Diblastala, Gastmla — 

Die erste Entwicklung des befruchteten Eies bestand darin^ 
dass es sich durch den Furchungsprozess in eine Anzahl gleichartiger 
Oder mehr oder weniger ungleichartiger Zellen, Furchungskugeln^ 
zerlegte; aus dem Furchungsprozess resultierte in den einfacheren 
Fallen eine sehr einfache Embryonalform: eine Blastula oder eine 
Morula oder eine Plakula u. dergl. Die n^chsten Stufen der Ent- 
wicklung bezwecken die Bildnng der zwei ersten Embryonalorgane, 
der Grundorgane oder der Eeim blotter: das zellige Material des 
Embryos ordnet sich in bestinimte Schichten oder Bl&tter an^ aus 
welchen durch weitere Differenzierung die Gewebe und Organe des 
KOrpers hervorgehen. Man darf sich nun die Sache nicht so vor- 
stellen, als seien die Furchung und die Bildung der Eeimbl&tter 
immer zwei ganz deutlich von einander gesonderte Vorgdnge; im 
Gegentheil: in vielen, vielleicht in den meisten F&Uen l&sst sich 
kein bestimmter Moment der Entwicklung nachweisen, von dem man 
sagen k5nnte: hier endigt die Periode der Furchung und hier fengt 
diejenige der Eeimbl3,tterbildung an. Oft hat die Sonderung in 
Keimbl§,tter schon in ziemlich frtihen Furchungsstadien ihren An- 
fang genommen; die oft sehr fruhzeitig auftretenden Verschieden- 
heiten zwischen den einzelnen Furchungskugeln haben meistens eine 
Beziehung zu der Differenzierung der Keimblatter. In vielen Fallen 
ist man indessen im Stande, die zwei Vorgange ziemlich gut aus- 
einander zu halten uud von solchen Fallen mussen wir, da sie am 
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klarsten und ubersichtlicbst'eD sich darbieten, unseren Ausgangspunkt 
nehmen. Auch hier sind es die alecitbalen Eier, welche — wie bei 
der Furcbung — die einfacbsten Verh&ltnisse aufweisen. 

Wir kOnnen drei Hauptroodi der Keimblatterbildung unter- 
scbeiden. Erstens kann sie durcb Einwanderung (Immigration) 
voD Zellen in die FurchungshOhle, zweitens durcb Abspaltung 
(Delamination), drittens durcb EinstHlpung (Invagination) 
Oder durcb Umwachsung (Epibolie) stattfinden. AUe diese Modi 
fuhren zu demselben Ziel: zu der Bildung zweier Scbicbten oder 
Keimbl&tter, eines 9,usseren (des Ektoderms oder Epiblasts) 
und eines inneren (des Entoderms oder Hypoblasts). 

Fig, Bl. 




Entwicklnngsstadiam des Eies einer Medase (Aeginopsis mediterranea) nach 
Metschnikoff (Embryolog. Studien an Medusen. Wien 1886) im optischen Durchschnitt. 
J^erseits sind Zellen im Begriff sich ron der OberflAche in die FurchungshOhle hinein za 
Tereehieben. Im Innern sind schon mehrere Zellen (Entodennzellen) vorhanden; die Furchungs- 

hdhle ist fast verdr&ngt. 

Die Bildung der Keimbl&tter durcb Einwanderung von Zellen 
in die Furcbungsb5ble iindet sicb bauptsSlcblicb bei den Coelenteraten. 
Wenn eine typische, aus mebr oder weniger Zellen bestebende Blastula 
gebildet ist, setzt sicb das Epitbel der Blastula (das Blastoderm) 
ursprunglicb aus ziemlicb gleicbartigen Zellen zusammen, welche alle etwa 
gleicb weit nacb aussen und nacb innen'reicben. Bald aber fangen 
einzelne Zellen an, sicb nach innen zu verschieben : ibr Protoplasma 
sammelt sich an der InDenfl&che, dicht an der Furchungsh5hle an. 
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sodass sie bald nur diircb einen feinen, dunnen Fortsatz die Ober- 
fl&cbe erreicben; indem das immer weiter geht, werden sie g&nzlicb 
von der Oberfl3,cbe abgescblossen imd senken sicb zwischen die Basen 
der umliegenden Blastodermzellen binein, sodass sie scbliesslicb ganz 
in die FurcbungsbOble zu liegen kommen. Man kann zwei Unter- 
formen dieses Einwanderungsprozesses unterscbeiden : bei der einen 
(Fig. 51) findet die Einwanderung von jeder beliebigen Stelle des 
Blastoderms aus statt; bei der anderen gebt die Einwanderung der 
Zellen nur an einem bestimmten, dem binteren Pol der scbwimmenden 
Blastula vor sicb (Fig. 52 A — B). Erstere wird als multipolare, 

Fig. 52 A, B. 




;rz 




W'L 



Zwei Entwicklungsstadien des Eies einer Meduse (Octorchis Gegenbauri) uach 
Metschnikoff a. a. 0. A Blastula, B ftlteres Stadium, wz einwandernde Zellen. 



letztere als bypotrope Immigration bezeicbnet. Erstere kommt 
wobl nur bei Coelenteraten vor, letztere wobl aucb bie und da bei 
bOberen Tbieren. In dem Stadium Fig. 52 A bat der Vorgang eben 
angefangeu, in B ist er viel weiter gedieben und durcb die grosse 
Zabl der eingewanderten Zellen ist etwa die Halfte der Fyrcbungs- 
boble ausgefuUt. Sowobl die multipolare, als die bypotrope Ein- 
wanderung fubrt scbliesslicb zum v5lligen Scbwund der Furcbungs- 
bdble und das Ergebniss ist etwa eine Larvenform, wie die in 
Fig. 53 A dargestellte : die frubere Furcbungsbdble ist durcb das 
voUig kompakte, innere Keimblatt (Entoderm) ausgefullt; von dem- 
selben ist das ^ussere Keimblatt (Ektoderm) als bobes Epitbel voU- 
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komTQen scharf abgegrenzt. Das EDtoderm wurde also bier gebildet 
durch einfuche Einwaniierung tod Zellen, obne dass dabei para- 
tangentiale (perlkliDe) Zelltbeilungen auftraten. Eine 
aolche Larve, wie die io Fig. 53 dargestellte, zweiblattrig, aber 
mandlos, mit detn Entoderm uberall vom Ektodenn umscblossen, 
wird als Planula bezeichnet. Dieselbe braucbt nicbt immer eio — 
wie es bei der abgebildeten Larve der Fall ist — wimperndes Gkto- 
derm zu baben; die EDtodermzellen sind bisweilen (bei den GattiiDgen 
Lucernaria, Aglaura) in eine einfache Reihe geordnet. — Spater 
(Fig. 53 B) entsteht im Innern ein uberall vom Entoderm begrenzter 



Fig. 58 B, c. 




Hohlraum, die Darmhdhle, und sebr sp^t, erst nacbdem die Larve 
sicb festgesetzt nnd in einen Polypen umgebildet hat, bricht der 
Mund darch, indem sowohl die Ektoderm- als aucb die Entoderm- 
zellen an einer bestimmten Stelle auseinander weichen, sodass ein 
Eingang in die Darmhdble gebildet wird. 

Der zweite Hauptmodus der Keimbl&tterbildung, die Abspaltung 
Oder DelaminatioQ kommt auch wahrscheiiilicb nur bei Coelen- 
teraten Tor; wenn auch bier und da Angaben uber KeimbUtter- 
bildung diirch Abspaltung bei hSberen Thieren vorliegen, siud die- 
selben wohl auf ungenaue Beobacbtungen zuruckzufubren. Id sebr 
typischer Weise wird die EeimbUtterbilduDg durch Delamination 
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bei eiDer Quallenfamilie, den GeryODiden beobachtet. Das Ei b«atebt 
bier aus zwei conceutriach um einander geecbicbteten Substanzen, 
eiaetn &uBsereD, dichteu, kfirnigeD Protoplaema (Ektoplasma) und 
einnr inneren 8pon^5sen Mssse (Entoplasma), in welcber das kfirnige 
Protoplasma nur sparaam in der Form eines Netzwerkes vorbanden 
ist; in die Mascbenr&ume des Netzes sind klare Eugeln eines 
flfissigen oder balbflussigen Nahruogsdotters eingelagert; das Ei 
ist aiso centrolecitbal. Die Furcbnng einee Bolcben Eies findet 
nach dem aequalen Modas statt: es werden zunfLcbst zwei, dann 
Tier, acht, sechszebn und scbliesslicb zneinnddreissig Zellen von 
gleicher GrCsse und Beschaffenheit gebildet, welche am eine geriLomige 
Furcbungsbdble aogeordnet sind; jede Furcbungszelle bestebt nocb 
itnmer aus deaselben zwei Substanzen (Ekto- und Entoplasma), welcbe 
im Ei vorbanden waren (Fig. 54 A). Nach Fol soil nun die Keim- 

Fig. G4 A— c. 




Drei EntwicktangsaUdlen tod e r ; o i 



1 nach To\ bus CUor [Lebrb. d. Zool.) 



biatterbildung mit grosser Regelmiasigkeit vor aieh gehen ; jede Zelle 
soil durch eine achrjge Theilebene in zwei sehr ungleiche Tocbter- 
zellen getbeilt werden, in der Art, dass die H&Ifte der Tocbterzellen 
aus Ektoplasma und Entoplasma, die andere H&lfte dagegen allein 
aus Ektoplaama bestebt (Fig. 54 B). Bei der folgenden Tbeilung 
wurden nun nur die Zellen der ersten Kategorie jede in zweie ge- 
spalten: eine iusaere ektoplasmatische und eine innere, entoplasma- 
tiscbe ; so entstftude eine eigenthfimliche Embryonalform, eine allseitig 
gescblossene, aus zwei Zellschicbten bestehende Hohlkugel : die flussere 
Zellschicht ist platter und bestebt aus fi4, die innere ist hSher und 
bestebt aus 32 Zellen. Jene ist das Ektoderm, dieae das Entoderm 
(Metscbnikoff hat in allem Wesentlicben die Darstellnng Fol's 
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best&tigt, doch soil der Yorgang der Abspaltnng nicht allein in 
einem bestimmteD Stadium stattfinden, auch soil er schon fraher 
anfangen). Nacbdem dud die ADzabl der Zellen beider Schicbten 
bedeuteud zugenommen hat utid Dachdem sich zwiscbeo sie eine 
bomogene SubstaDz (die Anlage der Gallerte der Medusenglocke) 
abgelagert hat, wie in Fig. 54 G abgebildet, entstebt an eiDer Stelle 
der Oberfl&che eiDe OefifDUDg, iDdem bier die ZelleD, sowohl der 
&usseren wie der ioDereo Schicbt auseinanderweicheD ; dadurch wird 
der iuDere, vom EDtoderm umscblosseDe Hoblraum mit dem um- 
gebeDdeD Medium in YerbinduDg gesetzt. Die in der erw&hnten 
Weise eDtstebeode Oeffiiung ist der Mund der Meduse; indem der- 
selbe durchbricbt, wird die Furchungsh5hle zur Darrobdhle; die 
FurcbuDgsh5ble wird also bier Dicbt verdr&Dgt, sooderD persistiert 
als DarmhOble. Eine EmbryoDalform wie Fig. 54 C — bei welcber 
Docb keiDe MuudOffDUDg vorbaDden ist — kanD als Diblastula 
bezeicbnet werden. 

Eine ganz scbarfe Grenze zwischen den beiden Modi der Immi- 
gration und der Delamination kann nicht gezogen werden. Bisweilen 
(bei einigen Medusen) iinden n&mlicb in derselben Blastula, neben 
einfacber Einwanderung von Elementen ohne Tbeilung aucb para- 
tangentiale Zelltheilungen, also Abspaltung von Zellen statt. 

Der dritte Modus der KeimblatterbilduDg durcb Einsttllpung 
(Invagination) oder durch Umwachsung (Epibolie) bat die 
bei Weitem grOsste Verbreitung im Tbierreicb. Er findet sicb bei 
alien bOheren Thierst&mmen vertreten und die oft sebr schwer zu 
deutenden Verb&ltnisse der KeimbUtt^rbildung bei grossen, nabrungs- 
dotterreicben Eiern lassen sich von ihm ableiten. Am einfachsten 
gestaltet sich der Yorgang bei kleineren, alecitbalen Eiern, und den 
Typus cines solchen liefert uns dasselbe Tbier, dessen Furcbung in 
einem fruberen Kapitel geschildert wurde: Linens gesserensis. 
Aus der Furcbung ging ja eine typische Blastosphaera hervor, welche 
aus einer Schicbt hoher Cylinderzellen, um eine anfangs ziemlich 
enge Furcbungsh6hle gelagert bestand. Nacb und nach, wahrend 
die Anzahl der Zellen zunimmt, werden dieselben niedriger und die 
FurcbungsbOhle vergr5ssert sich (Fig. 55 A, vergl. damit Fig. 34, 5). 
Der nachste bei dieser ganz regularen Blastosphaera sich abspielende 
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YorgaDg besteht darin, dass sich die eine Seite des Blastoderms 
allm&hlich abplattet uod sich nach und nach indie entgegengesetzte 
Halfte einstulpt (Fig. 55 B). Indem dieser BinstulpungsvorgaDg 
immer weiter fortscbreitet, entsteht, wie ersichtlich, eine ganz audere 
Embryonaiform , als die urspranglich einscbicbtige, allseitig ge- 
scblossene Blastospbaera : eine Form (Fig. 55 C) aus zwei Zell- 
scbichten (ec und en) bestebend, welche einen neugebildeten Hohl- 
raum (UT) umscbliessen ; dieser Hoblraum ist nicbt allseitig ge- 
scblossen, sondern hat an einer Stelle eine Oeffnung, der Seite 
entsprecbend, von welcber die Einstlilpung ausging. Die ursprung- 
licbe Baer'scbe HOble (cs) ist bier so gut als vollkommen ver- 

Fig. 65 A-C. 
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ABC 

Aeltere Blastosphaenit jiingere nnd Altera Gastrula tod Lineus Gesserensis nach 
Barrois a. a. 0. cs FurchungshOhle, UT Urdarm, ec EktoderiOf en Entoderm. 

scbwunden, indem die beiden HSllften des Blastoderms (ec und en) 
sicb ganz dicht aneinander gelegt baben. Diese eben gesebilderte 
sebr einfacbe und wicbtige Embryonaiform wird als Gastrula 
bezeicbnet, der neugebildete Hoblraum als die UrdarmbOble und 
seine Oeffnung als Urmund, Gastrulamund oder Blastoporus; 
die zwei epitbelartigen, die Gastrula bildenden Zellschicbten sind 
naturlicb die Eeimblatter oder Keimscbicbten, Ektoderm und Entoderm, 
welcbe sicb bier gleicb von Anfang an als die zwei Primitiv- 
organe zeigen: als die primitive Haut und der primitive Darm, 
der Urdarm (Arcbenteron). 

In dem eben betracbteten Falle — der als Prototyp der Gastrula- 
bildung gelten kann — .sind die Zellen des Ektoderms und des 
Entoderms im Gastrulastadium fast v5llig gleicb ausgebildet ^) ; sie 
sind alle sebr reicb an Nabrungsdotter und erst spiter nehmen sie 
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verscbiedenartige BeschaffeDheit an. Solche Gastrulae (Archigastrulae^ 
Haeckel) gehen immer aus Eiern bervor, welcbe eine regul&re 
Furcbung durchmachten ; es ist leicbt einzuseben, dass eine aus 
einer Ampbiblastula nacb einer adaequalen odef inaequalen Furchung 
bervorgegangene Gastrula anders bescbaffeu sein muss ; bier musseu 
ja die Zellen des Ekto- und Entoderms gleicb von Begiun an ver- 
scbiedenartig ausgebildet sein (eine solche Form wird Ampbigastrula 
genannt). Ein paar F&Ue seien als Beispiele angefubrt. Der oben 
geschilderten Bildungsweise scbliessen sich zun9.cbst solcbe Typen 
an wie Ampbioxus, dessen Eifurcbung nur kleine Unterscbiede 
zwischen den Zellen der animalen und der vegetativen H&fte aufwies; 
Fig. 56 A— C zeigt eine grosse Uebereinstimmung mit Fig. 65 A — C; 
nur sind scbon im Blastospbaerastadium die Zellen am vegetativen 



Fig. 56 A-C. 
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BUistosphaera, jttngere nnd &ltero Gastrula yon Ampbioxus nach Hatschek aoa 

Glaus (Lehrb. d. Zoologie). 

Pol grosser und noch ausgesprocbener tritt der Unterscbied im 
Gastmlastadium bervor. Aebnlich sind die Verhaltnisse bei den 
Echinodermen (Fig. 57); indessen treten bier wieder andere Unter- 
scbiede auf. Der Urdarm ragt namlicb, von dem einen Ende der 
ovalen Larve entspringend, als scbmales Eobr in die FurcbungsbOble 
binein und ist durcb dieselbe weit von dem Ektoderm getrennt; die 
FurcbungshShle persistiert also bier. Zugleicb baben sicb scbon^ 
bevor nocb die Einstulpung des Urdarms stattfand, Zellen von dem 
Blastoderm abgelOst und sind in die FurcbungsbOble eingewandert, 
wo sie theils als Wanderzellen (Pbagocyten) sich weiter vermebren 
und wobl aucb mit der Absonderung einer die Furchungsb5ble aus- 
failenden Gallerte vertraut sind, tbeils die Skeletttbeile der Larve 
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abscfaeideo. — Aucb aus der Amphiblastnla tou Flanorbis, deren 
Fnrchung oben gescbildert wurde, geht eine typische Amphigastrula 
hervor (Pig. 58); auch.hier stQlpt sich die regetative, aus ansehn- 
licheo gelben Zellen beutebeDde Blastodermhfllfte als ein furzes 
Bohr ein ; bier persistiert abrigens, 
wie bei den EcbinodermeD, die 
FurchungahOble und etwa gleicb- 
zeitig mit der EinstQlpung des Ur- 
darms verachiebt sich jedereelU 
eine Zelle toq der OberflSche in 
die FurchungsbOhle hinein, sich 
bald daroacb in zweie theileod. 

Die Oastriilaform kano ent- 
weder radial gebaut sein, also nur 
eine Haiiptachse erkenoeo lassen 
(z. B. bei den Medusen, die sich 
mitteU einer Gastrnla entwickeln) 
Oder es ist ihr, wie bei den meisten 
bilateralen Thieren , scbon der 
Stempel det Bllateralitilt aufge- 
druckt; man kann also an ihr drei 
Hauptehenen unterscbeiden. Die 
Oastnila von Ampbioxusist (um 
nur ein Beiapiel anzufOhren) dorso- 
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ventral abgeplattet; es I&sst sich 
also scbon an ibr oben und unten, 
rechts und links, vom und hinten 
unterscbeiden (der Blastoporus be- 
zeicbnetdasHinterende, dieRucken- 
seite ist mebr abgeplattet, als die 
Bauebseite (Fig. 56 C.) 
In den bisher betrachteten Fallen der Ga^tnilabildung, in welchen 
der Nahrnngsdotter nicht besondera machtig entwickelt war, stulpen 
sicb die Entodermzellen also gleich von Anfang an als ein hobles 
Bohr ein; die Gastnilabildung oder Gastrulation findet durcb In- 
vagination (oder Embolie) statt 1st aber — in telolecithalen 



flwtnil* TOQ Plaaorbis nacb Ribl 
s. >. 0. kb FurehudgHhSble. o Bltuto- 
ponia, en Entoderm. Jederx«ita dis iwel 
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Epibolie. Ill 

Eiem — die Maase des Nahrungsdottera bedeut«Dder, so werden die 
grOsseren FurchuDgskugeln (Makromereo) nur in eine Behr geringe 
Anzahl Zellen zerlegt, iind diese stulpen sich dano nicht, zusammen 
eine Rfihre bildend, eiD, sondern sie bilden eine g&nzlich solide 
Masse, welche nach uud nach vod den kleineren Zellen umwachsen 
wird, indem sle sich an ibrer Oberflache ausbreiten. In aolchen 
F&llen iat also von Anfaog an (in dem Gastnilastadium) kein 
rObrenfSnniger Urdarm, sondern nur eine solide Masse von wenigen. 
grossen Entodermzellen vorhanden ; erat Bp3.ter, wenn sich die grossen 
Zellen in mehrere kleine zerlegt babeo, bildet aich in ibrer Uitte 
ein Hohlraum, das Lumen des Urdarms. Man nennt jenen Vorgang 



Fig. 59 A, fi. 




den epibollscben Modus der Qastrulation ; Qbrigens ist die 
Epibolie nur eine durch die Masse des Nahrungsdotters verursachte 
ModiGkatioD der Invagination. Eine sebr typisebe Gastnilation 
durch Epibolie findet sich bei einer eigentbflmlichen — der Echiuriden- 
familie angebOrigen — Wurmform Bonellia (Pig. 59 A — B). A ist 
ein spiteres Furchungsstadium : die kleineren Ektodermzellen haben 
sicb schon ein gutes St&ck uber die Oberfl&che der vier possen 
Entodermzellen ausgebreitet ; in B ist der Umwacbsungsprozess schon 
80 weit gediehen, dass wir die epibolische Gastnila ror Augen haben; 
nur der Blastoporus ist unbedeckt vom Ektodenn (die vier Eotoderm- 
zellen haben sicb gar nicbt vermehrt; in dem abgebildeten Schnitt 
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sind dret derselben siehtbar). Ganz &huliche Verb^ltnisse tindeD 
sich auch bei der in eiDem frQhereo Abschuitte ernahnteD opisto- 
braocbiateo EiemeDschnecke , Akera buUata; nur ist bier die 
ZabI der EDtodermzellen bei der OastrulatioD aof zwei reduziert. 

Sehr eigenthumlich gestalten sich die YerbaitDisse bei der 
Usstnilation der dotterreicben Wirbelthiereier. Bei den Ampfaibiea 
giDg ja aus der inaequalen Furcbung eine mehrschicbtige Amphi- 
blastiUa hervor (mit kleineren Zellen am oberen, grSeaeren am 
unteren Pole). Die EinstQlpung tindet bier in der aequatorialen 
Ebene statt'), wo kleinere nnd grOssere Zellen aneinander gienzen, 
sodass die dorsale Urmiindlippe aus kleineren, die ventrale aiifl 

Fig. 80, 




grdsseren Zellen bestebt (Fig. 60). In dem abgebildeten Stadium 
ist der Urdarm nocb sebr eng, und die FurcbungsbOhle bestebt nocb; 
an der vegetativen Seite (Unterseite) finden aicb theils (vorn) kletuere, 
theils (binten) grdssere Zellen. Letztere werden nach und nacb von 
den ersteren umwacbsen und eingeschiossen und die FurcbungsbOhle 
wird Tollkommen Terdr^ngt. — Aucb an den grossen meroblastlschen 
"Wirbeltbiereiem geht die Gastrulation in einer Weise vor sich, die 
sicb ron den Verhftltnissen bei den Amphibien ungezwungen ableiten 
Usst. Dort wie hier bildet sich der Urdarm vom Hinterende aus 
durch einen Einstiilpungsprozess, and wie das Urdamilumen bei den 



Keimblfttter der S&ugethier 
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Amphibien dorsal von ileineren, veotral tod grOsseren Zellen be- 
grenzt war, so liegt es bei den meroblastischen Eiem zwischen den 
kleinen Blastodermzelleii (oben) ttnd dem uagefurchteD, aber kem- 
baltigen NahningBdotter (untec, den Dotterzellen der Amphibien 
entsprechend). Vergl. Fig. 61 B. 

Merkwflrdig sind die Verhftltnisee bei der Ketmblfttterbildnng 
in den kleinen, dotterarmen Eiem der S^ugethiere. Aus der Furchung 
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Zwei SUdien der Bildnns der Keinuchelbe ua Togelel (Mnkreehto DiirehMhaitU] uBch 
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hnhle, u CrdurnhflUe (SubgermiDiIhahle), wd weiaser, gd felbar Dattot. 

geht hier eine Embryonatform hervor, wie die in Fig. 62 A abge- 
bildete, bestehend sns einer Susaeren Scbicht bellerer Zellen und 
einer soliden, aus dnnkleren Zellen gebildeten Innenmasse ohne irgend 
velcben Hoblraum; an einer bestimmten Stelle (bp) liegen die 
inneren Zellen frei zn Tage, unbedeckt von der ftusseren Schicht. Eine 
solche Embryonalform hat ja grosse Aehnlichkeit init der epiboli- 
schen Gastrula, z. B. einer Bonellia oder einer Akera und wurde 
dean auch TOn £d. v. Beneden — dem Entdecker dieses Stadiums 
in der Entwicklung der S&ugetbiere — als die Siiugetfaier-Gastrula 

Bargh. EDtvlckelDDKigatchlcbta. g 
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(.MetagastniU*) gedeutet: die beideo Scfaichten, die helleren iind 
dunkleren ZellcD, sollten dem Ektodenn, resp. Entoderm entsprecheo 
und die unbedeckte Stelle (bp) dem Blastoponie; diese Deutung 
wnrde auch tod Haeckel mit grosser BeBtimmtheit vertreten. So 
plausibel nun diese Dentung bei der ersteD Betrachtung erscbeinen 
kann, so ist es doch hentzutage gar nicbt mOglicb, sie aufrechb zu 
erbalten. Neuere UntersucbuDgen, nameDtlicb diejenigen t. Eiil- 
liker's, haben n&mlicb oacbgewieseo, dasa die ^tissere belle Schicbt 
der Termeintlicbeu Gastrula keineswegs dem gesammten Ektoderm 
entspricht uad dass eio Theil dieses Blattes in der inneren dunklen 
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Zellmasse entbalten ist. Erstere (die sogen. ,Rauber'8che Deck- 
schicbt") ist n^mlich nur ein provisoriscbea (ektodermales) Qebilde, 
dessen Zellen sp&ter zu Onmde geben, obne an dem Aufbau des 
EmbryonalkOrpers Antheil zu nehmen nod die innere Masse zerlegt 
sicb spftter in zwei Scbicbten, das Entoderm und das definitive Ek- 
toderm. Die Eeimblatterbildnng bei den S&ugethieren ist also durcb 
daH friibzeitige Auftreten der provisoriachen Deckschicbt kompliziert 
und man kann bei der Entwicklung der S&ugethiere eigentlicb gar 
nicbt von einem Gastnilastadium reden, trotzdem das oft geschieht. 
Jedenfalls entspricht das Stadium Fig. 62 A keiner Gastrula und 
kOnnte eber als eine Pseudogastrula bezeicbnet werden ; auch der 



EeimblS.tter der S&ugethiere. 



115 



Vergleich mit den niederen Wirbelthieren schliesst die erwahnte 
Deutung aus. — Die Stelle (bp), wo die innere Zellenmasse anfangs 
unbedeckt war, wird ubrigens spater verschlossen, indem die helle 
Zellschicht sich daruber binaus verbreitet (Fig. 62 6), und etwa 
gleichzeitig lockert sich der ZusammenhaDg zwischen den Slusseren 
und inneren Zellen, ansgenommen an einer einzigen Stelle, sodass 
im tibrigen Umkreis eine anfangs enge, sp&ter ger&iunige Hohle ent- 
steht ; in dieser Weise kommt die fur die S&ugethiere so charakte- 
ristische Embryonalform zu Stande, welche Keimblase (Vesicula 



Figr 68. 




Optischer L&ngsschnitt einer jungren Keimblase yom Eaninchen. rz Ranber^sche Deck- 

schicht; em Embryooalzellen (Anlage des bleibenden Ekto- xmd Entoderms nach den 

Antoren); zp Zona pellucida. Nach £d. van Beneden (Arch, de Biol. Tom. 1). 

blastodermic a) genannt wird (Fig. 63). Dieselbe besteht aus 
einer, eine sehr ger&umige Hdhle umschliessenden Zellschicht, welcher 
an einer Stelle eine Gruppe von dunkleren Zellen anliegt. Die 
H5hle im Innern wird spater zur UrdarmhOhle; bei den Fleder- 
m&usen entsteht sie schon, bevor noch die Stelle bp von den hell en 
Zellen tiberwachsen ist.'^) 

£s bleibt uns noch ubrig, die Eeimbl&tterbildung bei den super- 
ficial gefurchten Eiern zu untersuchen; sie bieten naiurlich auch in 
dieser Hinsicht Eigenthumlichkeiten dar. Am einfachsten gestalten 

8* 
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sich die Verh&ltnisse bei superficial gefurcfaten Kiern rieler Crus- 
taceen. Bei Daphnieo (Mo in a, an ibren Sommereiern) eondern 
sich die FurchuDgszellen nach uod nacb vollstfindig von dem cen- 
tralen NahningBdotter ab, der nach und nacfa g&nzlicb resorbiert 

Fig. 64. 



;^7?*^^. 
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GMtrnlA Ton Uoiai ractiroatria nach OrobbtD (Arb kmI Init Wiao Bd. S). 
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wird; bevor Letzteres aber geschehen ist, stulpt sich an einer be- 
stimmten Stelle das Blastodenn ein (Fig. 64) und die eiDgestulpten 
Zellen stellen das Entoderm dar (Grobben); &hnlicbe Yerhdltnisse 
trifft man auch bei anderen Crustaceen, z. B. bei Decapoden (Fig. 65, 
1 — 4). In solchen F&Uen besteht die wesentlichste Abweichung von 
den holoblastischen Eiern niir darin, dass zwischen Ektoderm nnd 
Entoderm Nahrungsdotter (an der Stelle der Furchungshdhle) ein- 
gelagert ist; in demselben finden sich hier in so friihen Stadien 
keine Zellen. In anderen Flilleh kompliziert sich die Sache, indem 
schon vor der Gastrulation Zellen oder freie Kerne im Dotter vor- 
handen sind; dieses ist z. B. bei vielen Insekten der Fall. Diese 
Dotterzellen — die auch bei vielen Crustaceen (in spateren Stadien) 
auftreten — sind als ein besonders spezialisierter und (bei Insekten) 
ganz fruhzeitig gesonderter Theil des Entoderms anzusehen ; sie sind 
bei der Resorption des Nahrungsdotters thatig und wurden nament- 
lich fruher von vielen Forschern als das eigentliche (das Mitteldarm- 
epithel bildende) Entoderm angesehen. . Diese RoUe spielen sie aber 
— wenigstens in den meisten Fallen — nicht, sondern gehen in 
spateren Stadien zu Grunde, wahrend sich das eigentliche, definitive 
Entoderm, wie in den vorhin erwahnten Fallen, durch eine Ein- 
sttilpung des Blastoderms bildet. Diese Einstulpung hat bei den 
Insekten moistens die Form einer sehr langen, an der ganzen oder 
an einem grossen Theil der Ventralseite des langen, wurstfftrmigen 
Eies hinlaufenden Binne; der Blastoporus ist also schlitzf(5rmig. 



Anmerkungen 

1) Vergl. fiber Linens J. Barrois, Ann. d. sc. nat. Ser. 6, Tom. 6 
1887. — Nach einer neueren Untersuchung Yon Hubrecht (Proeve eener ont- 
wikkelingsgesch. von Linens obscnrus. Utrecht 1885, vergl. Qnart. jonmal 
of miser, sc. Vol. 26, 1886) sollen schon in dem Gastrulastadinm die Entoderm- 
zellen viel grosser als die Ektodermzellen sein. Die vom Verf. dieses Bnches 
gelegentlich hiertlber gemachten Beobachtnngen stimmen besser mit den Re- 
sultaten Hnbrecht's tiberein. 
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^ Dieses wird allerdings von den Neueren bestritten; nach ihnen soil die 
EinsttQpang ganz nahe am yegetatiyen Pol stattfinden. 

S) In einer neaeren, vorlfinfigen Mittheilung (Anat. Anz. Bd. 3, 1888) hat 
van Beneden selbst seine frUhere Deutung anfgegeben; er schildert abernnn 
die weitere Entwickelnng des S&agethierkeims wiedenun in ganz anderer Weise, 
als sie oben dargestellt wnrde. Nach den neneren van Beneden'schen An- 
gaben w&re n&mlich die innere, dnnklere Zellmasse nur als dem Dotterentoderm 
grSsserer Wirbelthiereier entsprechend zu betrachten (den grossen dotterreichen 
Zellen der Amphibien, dem Nahrungsdotter mit seinen Kernen bei meroblas- 
tischen Eiern) and ans der &usseren Zellschicht sollten alle die bleibenden Ge- 
webe und Organe sich entwickeln. Die ansfdhrliche Arbeit van Beneden *s 
hierQber ist noch nicht erschienen. 



VIII 

Die Homologie der Keimblfttter (Ekto- und Entoderm) — Versuche zur Ab- 
leitong der verschiedenen Bildangsinodi derselben — Yerschiedenes Schicksal 

des Blastoponis bei verschiedenen Thieren 

Die Keimbl&tter, das Ektoderm und das Entoderm, sind die zwei 
Fundamentalorgane oder Primitivorgane deS ThierkOrpers. Jenes re- 
prasentiert das primitive Hautsystem, dieses das primitive Darm- 
system und es giebt Thiere (z. B. die Hydroidpolypen), die im 
erwachsenen Zustande einfach aus diesen zwei Bittern bestehen. 
Das Auftreten der Eeimbl&tter in der Entwicklungsgeschichte aller 
Metazoen ist ein Vorgang, der aller Wahrscheinlichkeit nach auf 
Yererbung von einer nur aus den beiden Bl&ttern bestehenden 
Stammform beruht; mit anderen Worten: es besteht eine Homo- 
logie der Keimbl&tter bei s3.mmtlichen Metazoen. Dies 
ist der Hauptinhalt der sogen. Eeimblftttertheorie. 

Bei dieser allgemein angenommenen Homologie der Eeimbl&tter 
mussen die verschiedenen Bildungsweisen derselben bei verschiedenen 
Thieren auffallen und es sind eine Anzahl Versuche gemacht worden, 
um dieselben auf einen gemeinsamen Plan zuruckzufuhren. Als man 
anting, die Keimblattertheorie von den Wirbelthieren auf die Wirbel- 
losen auszudehnen, wurde meistens in sehr dogmatischer Weise eine 
der Gastrula entsprechende Stammform (Gastraea) angenommen und 
die EeimblS,tterbildung durch Einstulpung des Entoderms demgem^ss 
als der ursprlingliche Modus aufgestellt. Da es nun schwer fiel, 
die Delamination (und Immigration) von der Invagination abzuleiten, 
bezweifelte man einfach die Existenz der letztgenannten Modi und 
woUte die diesbezuglichen Beobachtungen fur unrichtig und mangel- 
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haft ausgeben; indessen sind diese Modi heutzutage sehr oft und 
von so zuverlassigen Beobachtern — beispielsweise von Fol, Met- 
schnikoff, Eowalevsky, Glaus — nachgewiesen worden, dass 
an der Existenz derselben nicht gezweifelt werden kann. — Sp&ter 
hat Butschli einen recht ingeniQsen Yersuch gemacht, einen 
Grundtypas zu finden, aus welchem sich die verschiedenen Haupt- 
modi der EeimblSltterbildung ableiten lassen kQnnten. Er findet 
diesen in der oben erwSlhnten Embryonalform : der Plakula ; wie er- 
innerlich sein wird, ist diese eine ans zwei Zellschichten bestehende 
Platte; diese wird weiterhin von einer einschichtigen Platte, ent- 
sprechend der Geisselinfusorien-Eolonie Gonium, abgeleitet. Die 
Plakuiaform entsteht — wenigstens in einigen Fallen — aus der 
Furchung in folgender Weise: durch die ersten zwei Furchungen 
werden vier Zellen in einer Schicht gebildet und diese werden durch 
die dritte Furchung in der Art getheilt, dass acht, in zwei Schichten 
angeordnete Zellen entstehen (ein schematischer Durchschnitt dieses 
Stadiums ist in Fig. 66 A dargestellt). Die Plakula entwickelt 
sich nun weiter, indem zuerst die Anzahl der Zellen beider 
Schichten bedeutend zunimmt (vergl. den Durchschnitt Fig. 66 B) 
und damach die eine Zellschicht (die weisse in Fig. 66 G) sich nach 
aussen biegt und konvex wird, wSLhrend die andere Schicht (die 
schraffierte) die Bewegung mitmacht; dieser immer weiter fort- 
schreitende Vorgang resultiert endlich in der Bildung einer echten 
Gastrula (Fig. 66 D), einer Invaginationsgastrula. Aus dem eben 
geschilderten Entwicklungsmodus leitet nun Butschli einers^its 
solche Blastosphaeraformen ab, welche sich in zwei Blatter spalten, 
und andererseits jene Blastosphaeraformen, deren eine Halfte sich in 
die andere einstulpt. Dieses ist leicht verstandlich bei einer Be- 
trachtung beistehender schematischer Figuren, die (Fig. 67 A— E) 
den Delaminationsvorgang und (Fig. 68 A — G) den Invaginations- 
vorgang darstellen. In dem ersten Falle wird schon die einschichtige 
Zellplatte etwas konvex-konkav (A, B, G) und schliesst sich zuletzt 
v5llig zu einer Blastosphaera, deren Zellen alle sowohl ektodermale 
als entodermale Bestandtheile enthalten (D) und jetzt geht die 
Delamination vor sich (E). Die zweischichtige Plakula ware also 
hier wohl durch die zweischichtige, allseitig geschlossene Hohlkugel 
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(Diblastula) vertreten. Andererseits ist ja sehr leicht einzusehen, 
dass die gewQhnliche Blastosphaera (die die Gastrula durch EinstHl- 
puDg der einen HSLlfte in die andere entstehen I&sst) nur dadurch 
yon der Plakula verschieden ist, dass zwischen beiden Schichten eine 
ansehnliche FurchungshOhle ausgebildet ist, und dass das Wachs- 
thum nicht nach einer einzigen FiSLche yor sich geht: hier eut- 
spr&cbe also die einschichtige Hohlkugel (Fig. 68 A, B) der Plakula. 
Dagegen kdnnen dieser Theorie nach die beiden Blastosphaeraformen 
Fig. 67 D und Fig. 68 B keineswegs einander entsprechen, sondern 
mUssen nur als Analoga, als Parallelphasen betrachtet werden. 

Diese Plakula-Theorie yon Butschli ist gewiss ein geistreicher 
Versuch, die yerschiedenen Modi der Eeimbl&tterbildung auf einen 
Orundtypus zurtickzufuhren. Sie leidet aber an yerschiedenen Schwa- 
chen. Zun&chst nimmt sie gar keine Rucksicht auf den Yorgang 
der Immigration; auch ^erst()sst sie gegen mehrere Thatsachen der 
Furchung und der weiteren Entwicklung: so entsteht h&ufig die 
Plakula durch Abplattung einer Blastosphaera ; endlich sind es keines- 
wegs moistens niedere, ursprHogliche Thierformen, welche die Plakula 
aufweisen. Die heutzutage den Thatsachen am besten entsprechende 
Ableitung der Modi der Eeimbl&tterbildung ist desshalb nicht die 
Plakulalehre, sondern die yon Metschnikoff yersuchte Zuruck- 
f&hrung derselben auf die multipolare Einwanderung — und Ab- 
spaltung — als Grundform. In einer ganz allseitigen Einwande- 
rung yon Zellen ohne Ausbildung bestimmter Regionen wird die 
ursprungliche Form der Entodermbildung gesehen ; ob die Einwande- 
rung ohne Oder mit Quertheilung der betreffenden Zellen yor sich 
ging, bleibt Nebensache. Aus diesem primSlren Modus kann nun 
die hypotrope Einwanderung leicht abgeleitet werden : die Entoderm- 
bildung konzentriert sich an einem Pole, indem die Zellen in dem 
ilbrigen Umfang der Blastosphaera aufh5ren einzuwandern oder sich 
abzuspalten. So bildet sich eine bestimmte Region fur die Ento- 
dermbildung aus und eine weitere Stufe wird dadurch erreicht, dass 
die Zellen nicht einzein in die FurchuDgsh5hle einwandem (oder sich 
abspalten), sondern als zusammenhangende Platte sich einstulpen, 
Bodass eine Gastrula hergestellt wird. Die Gastrulabildung durch 
Epibolie endlich stellt jedenfalls nur eine durch die zunehmende 
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Masse des Nahrungsdotters verursachte, sekund3,re AbAnderung der. 
luvagination dar. 

Nach der Ableitung von Metschnikoff, der wir uns ange- 
schlossen haben, stellt also die Gastnila keineswegs eine primSLre 
EmbryoDalform, sondern eine abgeleitete Form dar, welche durch 
eine Abktirzung der Entodermbildung zum Zweck der sofortigen 
Herstellung eines rdhrenfftrmigeD Urdarms bedingt wird. Dieses 
Ergebniss steht in Widerspruch mit der Ansicht vieler Embryoiogen, 
welche noch immer in der Gastnila eine prim&re Embryonalform 
erblicken und die anderen Modi der EeinQbl&tterbildung von der 
Invagination ableiten wollen. Es wird dabei meistens stillschweigend 
vorausgesetzt, dass die Gastrulae, uberall wo sie auftreten, homologe 
Embryonalformen sind. Dies ist aber nichts weniger als bewiesen ; im 
Gegentheil ist es wahrscheinlich, dass die Gastrulae in den verschie- 
denen Thiertypen einander keineswegs streng honoolog sind, sondern 
dass das Vorkommen dieser Embryonalform bei so vielen Typen 
eine Convergenzerscheinung ist. Weil die Keimblatter einander 
entsprechen,brauchennichtdie verschiedenen Gastruia- 
formen und derOrt, von dem die Einstulpung ausgeht, 
in alien Fallen identisch zu sein. Um diese Frage n§.her 
zu untersuchen, muss er5rtert werden, was inden verschiedenen 
Fallen aus dem Blastoporus wird^). 

In der That: sein Schicksal ist in den verschiedenen Thier- 
stammen ausserst verschieden. Bei Medusen, bei welchen die Eeim- 
blatterbildung durch Invagination geschieht (z. B. Pelagia), wird 
der Blastoporus direkt zum Mund des Thieres. Aehnliches ist auch 
der Fall bei vielen Anneliden und bei einigeu MoUusken, bei welchen 
der Blastoporus der ursprungliche Mund ist; nur kompliziert sich 
die Sache hier etwas, indem sich in spateren Stadien das Ektoderm 
an der Stelle des Blastoporus zur Bildung des Yorderdarms (Stomo- 
daeums) einstGlpt, sodass der Blastoporus beim erwachsenen Thiere 
die Stelle ist, wo der ektodermale Vorderdarm in den entodermalen 
Mitteldarm ubergeht. In solchen Fallen spricbt man von einer 
oralen Gastrula; der Blastoporus ist meistens ursprunglich weit 
und wird nach und nach verengert ; meistens verwachsen seine Bander 
von hinten nach vorn, sodass man hinter der engeren, ubrigbleibenden 
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OeffDimg am Vorderende h&ufig einen Verwachsnugssaum (Gastrii- 
laraphe) sehen kann. — In manchen Fallen (z. B. bei den Echino- 
dermen) wird dagegen der das Hinterende der Larve bezeichnende 
Blastoporns zum After derselben nnd der Mund wird durch eine an 
der Ventralseite entstebonde Einstulpung des Ektoderms neugebildet, 
welche in den Mitteldarm hinein durchbricht. Man kann bier von 
einer analen Gastrula spreehen. — Wiederum in anderen Fallen 
schliesst Eich der Blastopoms ganzlicb nnd sonobl der Mund wie 
der After entstehen als Neubildnngeu ; dies ist der Fall bei den 
Toeisten Arthropoden*). Endlicb bei den Wirbeltbieren unterliegt der 
Blastoporus einem sehr merkwOrdigen Schicksal. Bei Ainphibien 
wird er in einen vorderen nnd einen hinteren Porus abgeschnfirt; 
der vordere wird zum After, wftbrend der bintere bei Beginn der 
Bildnng des Nervensystems (vergl. 
vreiter nnten) von den Medullar- 
falten dberwacfasen und in einen 
Eommiinikationsporns zwischen 
KQckenmarka- und Darmrohr (Ca- 
nalis neurentericus) umge- 
wandelt wird, welcber sich sp&ter 
scbliesst. Bei den Nennaugen, 
wo der Canalis neurentericus bOcbst 
rndiroentar ist, wandelt sicb der 
Blaetoporus in den After urn ; beim 
Amphioius bat er keine Be- 
ziehung zum After, sondem wird 
gSnzlich von den MeduUarfalten 
uberwachsen, sodaas er einfach zum 
Canal, neurent. wird (Fig. 69 bl), 
der spSter geschlossen wird; auch 
bei den bOheren Wirbeltbieren ist 
die Beziebung des Blastoporus zum 
After ganzlicb aufgegeben ; dagegen 
bat man auch bier Kommuni- 
kationen zwisrhen Nervenrobr und Darmrohr gefunden, welche man 
in Beziebung zu einem Rest des Blastoporus gebracbt hat Der 




schek (Arb. lool. lust. 
Profilbild. bl Blaslapoi 
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Mund hat bei keinem Wirbelthier irgend welchen fiezug ^um Blasto- 
porus, sondern eutsteht immer als Neubildung. 

Wie aus dieser Uebersicht ersicfatlich, ist das Schicksal des 
Blastoporus bei verschiedenen Thieren ein g&nzlich verschiedeDes : 
bald wird er zum Mund, bald zum After, bald zu keinem von beiden. 
Es ist dies eine grosse Schwierigkeit fur die Theorie, die in der 
Gastmla eine ursprungliche und flberall homologe Embiyonalform 
sieht; denn es wurde schwerlich Jemanden einfallen, den After der 
EchinodernQen dem Mund der Anneliden als Homologon entgegen 
ZQ stellen. Diese Schwierigkeit wurde auch von den Anh&ngern der 
genannten Lehre gefuhlt und man suchte sie dadurch zu beseitigeu, 
dass man den Blastoporus als die gemeinsame Grundlage fur Mund 
und After aufTasste. Bei den hypothetischen Stammformen habe 
es keinen besonderen After gegeben — wie es in der That bei den 
Coelenteraten der Fall ist — und der Blastoporus der Gastrula 
entspr^che der gemeinsamen Ingestions- und EgestioDs5ffnung der 
Stammformen; einige Verfasser woUten zu Gunsten der genannten 
Lehre gar die Wirbelthiere von den Aktinien ableiten (!). Wahrend 
der weiteren Entwicklung der Gastrula sollte nun in einigen Fallen 
die Beziehung des Blastoporus zum Mund, in anderen Fallen seine 
Beziehung zum After aufgegeben werden; in der oben erwahnten 
Verengerung des Blastoporus von hinten nach vorn mit Bildung 
einer Gastrularaphe, wie es in einigen Fallen vorkommt, woUte man 
bei den oralen Gastrulae eine ursprungliche Beziehung des Blasto- 
porus zum After erkennen. Die vOllige Schliessung des Blastoporus 
mit Neubildung von Mund und After wird dabei als ein sekundarer 
Yorgang aufgefasst und man versuchte nachzuweisen , dass Mund 
und After wenigstens in der Eegion des frilheren Blastoporus ent- 
standen. Dem gegenflber ist zu betonen, dass kein einziger, absolut 
sicherer Fall bekannt ist, in welchem es gelang nachzuweisen, dass 
sowohl Mund als After aus dem Blastoporus hervorgingen und auch 
sonst steht die Lehre auf sehr schwachen Fussen. Namentlich die 
genauen Untersuchungen Metschnikoff*s Hber die Gastrulation 
bei verschiedenen Wiirmern und Echinodermen haben zur Genuge 
dargethan, dass gerade bei den einfachsten, wenigst differenzierten 
Gastrulae die Verengerung des Blastoporus eine allseitige ist und 
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nicht mittels Bildung einer Gastrularaphe vor sich geht; letzteres 
kommt nur bei fruhzeitig diflFerenzierten, bilateralen Gastrulae vor. 
Bei Echinodermen ist somit absolut keine Bezlehung des Blastoporus 
zum Mund, bei niederen Wurmern absolut keine Beziehung zum 
After nachznweisen. 

Es ist hieraus zu ersehen, dass der Beweis oder nur die Wahr- 
scheinlichkeit dafur, dass die Gastrula eiue ursprHugliche und uberali 
homologe Embryonalform darstellt, vollkommen fehlt. Die Keim- 
bl3.tterbilduDg mittels Gastrulation stellt im Gegentheil eber einen 
abgekurzten Modus der Entwickluug dar und die Gastrulaform kann 
in den verschiedenen Thierst&mmen selbstst&ndig erworben seiu ; denn 
es ist sehr wohl mOglich, dass dieselben Faktoren, welche bei dem 
einen Thierstamm die Bildung der Gastrula veraulassten, ebenso gut 
bei einem anderen Stamme sich geltend machten. Man muss dabei 
zunachst an den Yortheil denken, der in der Bildung eines gleich 
von Anfaug an rdhrenf&rmigen Darmes liegen k5nnte. Bei dem 
gegenw&rtigen Stand ist die ungezwungenste Annahme uber die 
EeimblS,tterbildung die, dass die Entodermbildung mittelst multi- 
polarer Immigration von Zellen der primitive Modus, die Gastru- 
lation eine abgeleitete Form der EeimblS.tterbildung ist und dass 
die in den verschiedenen ThierstSLmmen auftretenden Gastrulae keines- 
wegs immer einander homolog sind. 

Mehrere AnhS-nger der Lehre von der Ursprtinglichkeit der 
Gastrulaform haben ^ber die Beziehung der Hauptachse der Gastrula 
za den Hauptachsen der sp&teren Laryenformen und der fertig 
gebildeten Thiere Ausfahrungen gemacht und auf dieser Grund- 
lage Vergleiche zwischen den verschiedenen Thierstammen angestellt. 
Dass derartige Spekulationen hinf&llig und werthlos sind, ist klar 
in dem Augenblick, wo man zugiebt, dass die Homologie der 
Gastrulae in den verschiedenen Thierstammen mindestens ausserst 
zweifelhaft ist. Aber selbst diese Homologie zugegeben, sind solche 
Spekulationen abgeschmackt, denn sie setzen eine Starrheit voraus, 
die bei solchen zarten, embryonalen Gebilden nicht angenommen 
werden darf. 
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Anmerkungen 

1) Die wichtigsten AufTassangen der Relationen der verschiedenen Modi der 
Keimblatterbildang finden sich in folgenden Schriften vertreten: Haeckel, 
Studien z. GastraearTheorie. Jena 1877. — Btltschli, Morph. Jahrb., Bd. 9. 
1884. — Metschnikoff, £mbrjol. Stadien an Mednsen. Wien 1886, sowie 
Vergl. embryol. Studien. in. Zeitschr. f. w. Zool., Bd. 37. 1885. — Balfour, 
A treatise of comp. Embryology. Vol. n. 1881. 

S) FUr Peripatus wnrde von Balfour und sp&ter von Sedgwick 
angegeben, der Blastoporus, welcher hier lang und schlitzfbrmig sei, werde 
wahrend der weiteren Entwicklung mitten durchgeschnUrt, indem hier die Bander 
Yon links und rechts yerwtlchsen ; dadurch entst&nden also aus dem einfachen Blasto- 
poms zwei in den Urdarm ftlhrende Oeffnungen: eine vordere, an deren Stelle 
sp&ter der Mund liegt und eine hintere, aus welcher der After hervorgeht. 
Diese Darstellung beruht aber wahrscheinlich auf irrthflmUchen Beobachtungen^ 
denn bei den westindischen Arten derselben Gattung wird die eng umschriebene 
Stelle, von welcher die Entodermbildung ausgeht und die dem Blastoporus ent- 
spricht, im Laufe der Entwicklung voUkommen verwischt und sowohl Mund 
wie After entstehen als Neubildungen (Einst&lpungen des Ektoderms) vor jener 
Stelle, wie durch die genauen TJntersuchungen KenneTs festgestellt worden 
ist (Arb. a. d. zool. Institut Wtlrzburg. Bd. 7. 1884). 



IX 

Entwicklnng der Geschlechtszellen and Differenziemng des Geschlechts — 
Entstdhnng der Gewebe und Organe aus den KeimbllLttern (Oberhant, Nenren- 
system, Sinnesepithelien, Stomodaenm tind Proctodaenm aus dem Ektoderm, 

Mesenteron, Chorda n. a. aus dem Entoderm) 

Nachdem die Entstehung der ersteD PrimitivorgaDe, der Eeim- 
bUtter dargelegi wurde, ist es unsere n^^chste Aufgabe zu zeigeD, 
wie aus denseiben die definitiven Organe und Gewebe des Organismus 
herrorgehen. Es mUssen zunS,chst die aiigemeinen Begeln in dieser 
Hinsicht hervorgehoben werden und danach einige der wichtigsten Aus- 
nahmen von den Aegeln erw&hnt werden ; es liegt in der Natur der 
Sache, dass wir auf die ubergrosse Mannigfaltigkeit der Details 
nicfat eingehen kQnnen. 

Zun3,ch3t woUen wir uns mit der Genese der Geschlechtsorgane 
Oder was das Wesentliche dabei ist, der Geschlechtszellen besch&fkigen. 
Diese nehmen n9,mlich gewissermassen eine Sonderstellung unter den 
Zellen des EOrpers ein. W§,hrend alle sonstigen Gewebe und Organe 
des KQrpers von den Eeimbl&ttern phylogenetisch ableitbar sind, ist 
das nicht mit den Geschlechtszellen der Fall. Die Geschlechts- 
zellen mussen phylogenetisch &lteren Ursprungs sein, 
als die KeimblS,tter; denn die geschlechtliche Fortpflanzung 
eiistiert schon bei einzelligen Thieren und wir kennen mehrzellige 
Organismen, bei welchen die einzige Differenziemng der Zellen die- 
jenige in Geschlechtszellen und vegetative (somatische) Zellen ist 
(Volvox^). Erst nach der Sonderung in Geschlechtszellen und 
vegetative Zellen mtiss die Differenziemng letzterer in Ektoderm- 
und Entodermzellen eingetreten sein. 
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Ware Don, wie so oft leichthin gesagt wird, die Keimesgeachichte 
eine birze nni schnelle Bekapitulation der Stammesgeschichte, so 
sollte man ervarten, dass wshrend der EDtwickhiDg zuerst die Ge- 
schlecbtszellen sich von den flbrigen Zellen sonderten und erst darnach 
die Differenziening der Keimblitter erfolgte, Eine so Mhzeitige 
Differenzierung findet aber nur in vereinzeltien AusnabmeRlllen atatt. 

FIs. TOA-C. 




A und B tweizeIUge» Fnrcbnngnttdiii 
uhiedeosD Seiten botncbtet. In der 
Tiele Ueine oad zwei grSasere EndatUi 



i (Ergebnii 



Ascirii megilDcepbaln, tdq iwei rer- 
Zfllte zwei Uogli CbrwiaBonieii. in der anderen 
Uoke (die rogorbiart werden). C Tieraelligss Furchungs- 
•llen Bind iTe[ lango ChromoMiDeii rorhindea. NuA 
i. Anat. u. EatwicklimgtgMdi. Bd. 1). 



Der meriwordigste dieaer bis jetzt beschriebenen FSlle ist die 
scbon w&hrend der ersten Furchuugen auftretende Differenzierung der 
Gescblecbtszellen beim PferdeBptilwunn (Ascaris megalocepbala. 
Fig. 70, A— C). Bei dem genanoten Thier Bondert sich entweder 

Birgb, EntwickelungBgeicbkbta. 9 
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schon im zweizelligen oder wenigstens im vierzelligen Furchungs- 
stadium die Urgeschlechtszelle von den anderen Zellen ab, was an 
den sich theilenden Kernen kenntlich wird. Wenn die Urgeschlechts- 
zelle sich zur Theilung anschickt, beh&lt sie die ursprunglichen 4 
(resp. 2 bei der VarieUt univaiens) grossen, bandf^rmigen Chromo- 
somen, ganz wie sie im befruchteten Ei yorhanden waren; in der 
anderen Furchungszelle des 2 -Stadiums (resp. in den drei anderen 
des 4 -Stadiums) zerfallen die Mittelstucke aller Ohromosomen in 
eine grosse Anzahl kleiner ChromatinkOmchen, w&hrend die Endstucke 



Fig. 71. 



I. EmbryoDAlselle (b«fradM«t« B). 



Urgeschlechtaselle 
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Somatiscbe Zellen. 



' A 
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Geachlechtozellen 

Schema der Differonzierong der Geschlechtszellen wfthrend der Farchung von A scar is 
megalocephala nach Boveri (Ergebnisse d. Anat. a. Entw. Bd. 1). Erkl&rang im Text. 



derselben vom Protoplasma resorbiert werden; in den Tochterzellen 
derselben treten nur die kleinen GhromatinkQrnchen bei den weiteren 
Theilungen auf. Die erste Urgeschlechtszelle giebt noch durch ihre 
weiteren Theilungen eine Anzahl somatischer Zellen ab, in welchen 
wie in den zuerst gebildeten eine Yerminderung der Chromatinmasse 
stattfindet; auch in sp&teren Furchungsstadien trifit man nur eine 
Urgeschlechtszelle an (vergl. das Schema Fig. 71). Erst in einem 
Stadium mit sehr zahlreichen Zellen f&ngt die Urgeschlechtszelle an, 
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sich in der Weise z« theilen, dass ihre beideo Tochterzellen gleich 
Bind and tod diesem Zeitpunkt ab sind alle ibre Descendenten Ur- 
gescblecbtszellen , die dann den Hauptinbalt der Ovarien , resp. 
Hoden bilden. 

Eine so fr&hzeitige Differeozierung der Urgeschlechtszellen wie 
bei Ascaris megalocepbala ist bei keinem anderen Thier be- 
kannt. Doch giebt es eine Anzabl Thiere, bei welcben die Urge- 
schlecbtszellen in ap&teren Furcbungsstadien Oder etwa gleicbzeitig 




flutroU Ton Moin> rectirostris oAh Grobben (&rb lool iDit. Wien. Bd. 2). 

«s EkUiderm, en Entodonn ms Hnikslplstten ( Jfesoderm ) schp Schaitslplatte (Anliga 

iet QefainiB) gm BUatopanu, g UrgeDitBlielleii Ndr Nabranpdotter. 



mit der Bildung der Eeimbl&tter sich deutlicb sondem. In den 
Sommereiem einer Dapbnie (Moina) soil nach Grobben scbon in 
dem Blastosphaerastadmm die Urgenitalzelle kenntlich sein und im 
Gastnilastadium findet sicb vor dem Blastoporus erne Gruppe von vier 
solchen, aus der Tbeilung jener entstandenen Zellen (zwei deraelben 
sind in Pig. 72 sichtbar) Ebenso wird bei Sagitta im Gastmla- 
stadium eine Gruppe TOn Genitalzellen am Boden des Urdarms sicht- 
bar (Pig, 73 A) Pemer erscbeineo sie etwa gleicbzeitig mit der 
Differenzierung der Eeimbl&tter bei Scorpionen als eine woblnm- 
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greDzte Zellgrappe, uod bei weDit;;eii Insetten (einigen MQcken und 
Blattl&usen) kommt die DiffereDzieruDg vfthreDd der gp&teren Fur- 
chuDgsstadien oder fast gleicfazeitig mit der Bildung der Keimbl&tter 
zu Stande. EDdlich sind naeh neueren ITnterauchuDgeii bei den 
SpoDgien schon in ganz frfiben Stadien die GeBcblecbtszellen (als 
WaDderzellen) durch ihre Kerastruktur — die mit derjenigen dcs 
Eies und der FurcbungszelleD ubereinstinimt — von alien anderen 
Zellea des jungen Organismiis scbarf unterschieden. ') 

Doch das sind AusnabmefUlle. Das QewObnlicbe ist, dass die 
Gescblechtszellen erst in viel spELteren Stadien der Entwicklung 
kenntlicb werdea und also w^brend der frnberen Entwicklungsperiode 
erst einem Eeimblatt, sp&ter der Aniage eines besonderen Gewebes 




n Sfttritta (optiiehe Horii 
leTik; uis Balfoai'i 1 
dam, nca Ord*rmaiintlllpiinK«D (..Heaoderm"), ;« Urg^nltaUellBn, bLp BUatoponu, in der 
Himd (EiDEtfltpnng daa Ektodsmu). 

Oder Organes einverleibt sind. Bei den Hydroiden z. B. differenzieren 
sicb die Geschlecbtszellen entweder aus dem Ekto- oder aus dem 
Entoderm heraus (moistens aus dem fiktoderm) und sie entsteben 
bier gewShnlich nieht als eine bestimmt umgrenzte Zellgruppe, 
sondem liegen einzeln zwischen den anderen, den vegetativen Zellen. 
Oft wandem die "Geschleciitszelien bier weit benim, von ihrer 
BUdungsstfitte (oft im Stamme belindlicb) nacb ibrer ReifUngsst&tte 
(im Gonopbor). Aucb bei Echinodermen sollen die Genitalzellen 
von ibrer Bildungsstatte (in einer sog. QenitalrShre) nacb ihrer 
Beifungsst&tte (den Genitalfollikeln) wandem. Bei den meisten 
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h5heren Thieren (Anneliden, Arthropoden, und Wirbelthieren) diflfe- 
renzieren sich die GeschlechtszelleD typisch Id yerh&ltnissm&ssig 
sp&ten EntwickliiDgsstadien aus dem die Leibeshdhle auskleidenden 
Epithel (Peritoneum). Bei Begenwurmern werden die Anlagen der 
Oeschlechtsdr^en erst dentlich in einem Stadium, wo die sonstigen 
Organe schon angelegt und sehr zablreiche Segmente yorhanden sind ; 
bei Wirbelthieren ist das Gleiche der Fall (beim Huhnchen z. B. 
werden die Geschtechtszellen erst am 4. Tag der Bebrutung kenntlich, 
wenn alle wichtigeren Organe schon angelegt sind) und auch meistens 
bei Insekten; doch giebt es ja Ausnahmen (yergl. oben; auch beim 
Ohrwurm u. a. findet die Diflferenzierung der Geschlechtszellen yer- 
h&ltnissm&ssig Mh statt).^) 

Eine interessante Thatsache, auf die ubrigens schon Mher ge- 
legentlich hingewiesen wiirde, ist, dass die primitiyen Genitalzellen 
(Spermatogonien und Ovogonien) in beiden Geschlechtern yoUkommen 
gleich sind: grosse, mndliche Zellen mit grossem Eern, der einen 
reichen Chromatingehalt (Eemgerust) und gew5hnlich ein oder 
mehrere KemkOrperchen hat. Es ist also eine priroitiye Gleichheit 
beider Geschlechter yorhanden und die Differenzierung in cT und 9 
ist ihrem Auftreten nach eine sekund&re Erscheinung. 

In dieser Verbindung m5ge kurz das Wenige gesagt werden, 
was man uber die Ursachen der Entwicklung der Eier zu cf* und 
zu 9 Indiyiduen weiss. Dieselben sind bei yerschiedenen Thieren 
so yerschieden, dass nicht einmal die naturphilosophische Schule 
sich an den Versuch gewagt hat, eine „einheitliche Erkl&rung' fur 
dieselben zu geben. Bei den Bienen war ja die Bedingung fur die 
Entwicklung yon Weibchen (EOniginnen und Arbeiterinnen) das Ein- 
treten der Befruchtung, fur die Entstehung der MUnnchen (Drohnen) 
dagegen das Ausbleiben derselben; die Drohnen entstehen aus par- 
thenogenetischen Eiern. ' Die Arbeiterinnen sind Weibchen, deren 
&ussere Geschlechtsorgane nicht zu yolliger Entwicklung gelangt 
sind (sodass sie nicht begattet werden kOnnen); ob ein befruchtetes 
Ei zu einer EOnigin oder zu einer Arbeiterm wird, beruht darauf, 
ob es in eine mehr oder weniger reichlich mit Nahrung yersehene 
Zelle gebracht wird. 
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GoDz aDdere BediDgungen hat Ma up as kurzlich fur die Diflfe- 
renzieruDg des Geschlechts bei einem B&derthier (Hydatina senta) 
auf experimentellem Wege nachgewiesen. Es giebt bei dieser Art 
zwei FormeD von Weibchen : eine, die nur zu M&nnchen, eine andere, 
die nur zu Weibchen sich entwickelnde Eier legt (^pondeuses m&les 
et femelles''); die cf Eier sind kleiner, die 9 grosser. Es ist daraus 
Uar ersichtlich, dass das Geschlecht des (parthenogenetisch sich 
entwickelnden) Eies schon im mutterlichen Ovarium bestimmt wird. 
Das fur die Entwicklung reife Ei ist schon unwiderruflich geschlecbt- 
lich diflferenziert ; aber in den frUheren Stadien der Ovogonese ist 
es mOglich, den jungen Eiem durch ktinstliche Eingriffe willkurlich 
den einen oder den anderen Geschlechtscharakter aufzudrucken. 
Namlich durch ErhShung, resp. Emiedrigung der Temperatur. Wird 
dieselbe erh6ht (auf 26—28 ^ C), so werden cf Eier gebildet ; wird 
sie aber erniedrigt (auf 14 — 15^ C), so entwickeln sich in den Ovarien 
nur 9 Eier. In dieser Weise kann man willkurlich aus einer ,pon- 
deuse feroelle' eine .pondeuse male' machen und umgekehrt; ja 
man kann dieselben Individuen mehrmals umwandeln. Dies traf 
durchschnittlich fur etwa 90 ^/q der Individuen bei Maupas' Unter- 
suchungen zu. Hier bestimmt also die Temperatur das 
Geschlecht; dass dies fUr solche Arten in der Natur eine grosse 
Bolle spielen muss, ist klar. Es ware moglich, dass eine derartige 
Beeinflussung auch noch fur andere Thierformen, die von den Jahres- 
zeiten abh^ngige Entwicklungscyklen durchmachen, Geltung hatte.^) 

Sonst weiss man liber die Ursache der Diflferenzierung des Ge- 
schlechts bei anderen Thieren gar nichts; viele Hypothesen wurden 
aufgestellt; da es aber in vielen Fallen nicht gut mdglich ist, zu 
eiperimentieren und in anderen Fallen, wo es mOglich ware, die 
Experimente noch fehlen, so tappt man noch im Dunklen. Bei einigen 
Thieren bilden sich in demselben Individuum einige Geschlechtszellen 
mannlich, andere weiblich aus; es sind dies die herraaphroditischen 
Thiere. Wie das kommt, weiss man ebenfalls nicht. Biswcilen 
sind die Individuen erst cf, dann 9 oder umgekehrt ; es k5nnte di^s 
eine Folge davon sein, dass die in dem jugendlichen Organismus 
auf die Geschlechtszellen ausgeubten Beize andere waren als im 
spateren Leben und eine verschiedene Ausbildung derselben veran- 
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lassten; aber schwer ist es zu begreifeD, wie (z. B. bei vieleD Mol- 
lusken) in benachbarten FoUikeln, ja in einem und demselben FoUikel 
der Zwitterdruse einige Zellen zu cj", andere zu 9 Elementen sich 
entwickeln. 



Es giebt Organismen, die es nicht wesentlich welter bringen 
als zur Sonderung in Geschlechtszellen und zwei Keimbl&tter, Ekto- 
derm und Entoderm; diese Formen bestehen als erwachsene Thiere 
nur aus zwei verschieden ausgebildeten Epithelien, einem ^.usseren 
und einem inneren, die unmittelbar aus den EeimblS.ttern hervor- 
gegangen sind und jenes die Haut, dieses den Darm dieser Thiere 
vorstellt. Der ganze Organismus ist nur ein Schlauch, der einen 
Hohlraum (die Darmb5hle) umschliesst; dieser hat an einer Stelle 
eine OeflFnung, welche zugleich Mund und After ist: die Nahrung 
wird durch dieselbe aufgenommen und ebenso die unverdanlichen 
Reste durch sie ausgestossen. Derartig einfach gebaute Organismen 
sind vor Allem die Hydroidpolypen. Bei den meisten anderen 
Thieren ist das zweibl3.ttrige Stadium nur ein Durchgangsstadium : 
die Differenzierung in Keimblatter ist eine Vorbereitung fur die 
Differenzierung in Organe. 

Was die Entwicklung der einzelnen Gewebe und Organe des 
thierischen K5rpers betrifft, so lassen sich in dieser Beziehung ge- 
wisse allgemeine Begeln aufstellen, die mit spHrlichen Ausnahmen 
meistens voile Gultigkeit haben. So entsteht aus dem Ektoderm 
ganz allgemein die ganze Oberhaut (Epidermis) mit alien Epithelien 
der Hautdrusen (dieselben bilden sich als Einstulpungen oder Ein- 
wucherungen der Oberhaut), ferner das ganze centrale und peri- 
pherische Nervensystem und die wichtigsten, die percipierenden Tbeile 
der Sinnesorgane (Retina, GehOrepithel, Geruchsepithel), endlich bei 
den meisten Thieren das Epithel des vordersten und des hintersten 
Theils des Darmkanals (Stomodaeum und Proctodaeum). Aus dem 
Entoderm dagegen bilden sich immer oder fast immer der grSssere, 
mittlere Abschnitt des Darmkanals (der Mitteldarm) und als eine An- 
zahl Ausstulpungen aus demselben die Darmdrusen, sowohl die kleineren, 
wie die grOsseren (Leber, Pankreas) ; bei den Wirbelthieren entstehen 
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ausserdem als Ausstulpungen dea Entoderms die Lungen (bei den 
Fiscben die ScbwimiDblase), die Anlage der Glandula tbymus nnd 
tbyreoidea und endlicb durch einen eigentbumlicben, unten zu be- 
schreibenden Abfaltungsvorgang die Mckensaite (Cborda dorsalis). 

Bei der EntwickluDg der Organe muss einerseits die Differen- 
zierung der Zellen zu verschiedenen Funktionen, die histologische 
Sonderung (welche ofb erst in spllteren Phasen deutlich erkennbar 
wird), andererseits die morphologische Sonderung, welche auf der 
in den verschiedenen Theilen eines Embryos ungleichmllssigen Ver- 
mehrung der Zellen oder, was dasselbe heisst, auf dem ungleich- 
m&ssigen Wachsthum beruht, berucksichtigt werden. Das Wachsthum 
und die Zelltheilungen gehen ja in den verschiedenen Begionen eines 
Embryos in sehr verschiedener Weise vor sich ; beispielsweise ist es 
klar, dass an den Stellen, wo bei Wirbelthierembryonen die Anlagen 
der Extremitaten hervorsprossen sollen, die Wachsthumsenergie be- 
deutender sein muss^ die Zelltheilungen lebhafter vor sich gehen 
mussen, als an der sonstigen Oberflftche der Embryonen. 

Wir wolien einige Vorgftnge der Organentwicklung naher be- 
trachten und fangen mit der Entwicklung des Centralnervensystems 
der Wirbelthiere an. Bekanntlich liegt bei den Wirbelthieren das 
Centralnervensystem (Qehirn und B&ckenmark) tief verborgen im 
Innem des EArpers, von einer hautigen, knorpeligen oder kn5chernen 
Scheide (Skelett) umgeben. Die das Centralnervensystem aufbauenden 
Zellen liegen bei den jungen j^mbryonen aber keineswegs drinnen, 
sondem ganz an der Oberflache; das Centralnervensystem legt sich 
namlich, z. B. bei V5geln und Saugethieren in der Weise an, dass 
sich langs derdorsalen Mittellinie des Embryos eine anfangsseichte, spater 
tiefe, von zwei Wulsten begrenzte Furche bildet (die Medullarfurche, 
resp. MeduUarwulste) ; indem die Bander der Furche sich immer 
mehr emporw5lben und zuletzt langs der Mittellinie miteinander 
verwachsen, wird eine geschlossene BOhre (das MeduUarrohr) her- 
gestellt, welche naturlich gleich nach ihrer Bildung dicht innerhalb 
des Ektoderms — oder wie dasselbe jetzt heisst — dicht innerhalb 
der Epidermis liegt; erst spater wird sie von wuchemdem Binde- 
gewebe und Muskelanlagen uberwachsen und von der Oberhaut ab- 
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getreDnt. Zwei Stadien der Entstehung des Rackenmarkruhrs beim 
Huhnchen sind in Fig. 74 und 75 in Querschnitten dai^estellt. 

Die BilduDg des CeDtralDeirensystems bei dea hoberen Wirbel- 
tbieren, eowie bei Atophibien, Haien und Bochen beniht also auf 
einer FaltenbilduDg im Ektoderm ; dasselbe stulpt sich l&ngs der dor- 
salen Mittelliiiie zur Bildung eines bohleD Kohrs eia UDd das Lumen der 
Einstmpung wird in alien diesen F&llen zum Centralkanal des Rucken- 




Qusrachnftt sines HDhnerenibrjoa am Schluaa dm insiten TagM narh KOIlIker (Eot- 
iricklanKSgnchichte). n> Hedul1arwUtet«, r( Hedullufarcha, b Ektoderm, dd Entoderm, 
itD Aorta, ch Chorda, uirp UrwirbelplBttcn, ap Seitanplatten ] 




Qaerschnitt deas«lbea Embryoi weiter' totd. Nach KOlliker a. a. 0. Beiekhnnngan 

meistenB wis obeo: sot Entoderm, d^ Darmhserplatte, bp Hautplatte. Die RDckenwDlste 

haben sich Tereinigt, sedaga eln ges«h1ossenes Modullarrohr (m) gebildot iat. 



marks {resp. zu den Ventrikeln des Gehirns). Solche Faltenbildungen 
spielen iiberbaupt bei der Entwicklung der Organe eine ausserordent- 
lich groase KoUe : viele Organe werden als hohle Eln- oder Aus- 
stQIpnngen von den phmitiven Keimschicbteu angelegt, wie denn 
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aucb schon in sehr Tielen Fallen die EotwickluDg der KeimblStter 
auf einer Faltenbildung beruhte (EinstQlpun^ der Blastula zur Bil- 
duDg einer Gastrula). Es ist aber auch bemerkenswerth, dass bei 
der BilduDg eines Organs an Stelle einer hohlen EinstQlpung auch 
eiDe solide Einwucherung stattfinden kann (ebenso wie statt der 
boblen GaatnilaeiDBtuipung eine Einnucherung Oder Einwanderung 
voo Zellen bei einigen Thiereo 

Fig. 76 k. B. 



rfrtf^S 



vorkani). So auch bei der 
Bildung des Medullarrobrs. 
Bei einigen Fiscfaen (Knochen- 
iiscben und Neunaugen) ent- 
stebt keine bohle Einstulpung, 
keine Uedullarfurcbe ; aber 
Ungs der dorsalen Mittellinie 
wuchern die Ektodermzellen 
sehr stark und verschieben 
sich nacb innen, sodass sie 
hier eine dicht innerhalb der 
Epidennia gelegene, solide 
Aulage des Centralnerven- 
syatems bilden; der Central- 
kanal und die Ventrikel enU 
stehen in diesem Falle sp^ter, 
indenn die Zellen Flussigkeit 
zwiscben sich aiisacheiden und 
auseinander weicben, sodass 
ein Hohlraum bergestelltwird. 
Uebrigeng hat ein Forscher, 
C a 1 b e r 1 a seinerzeit ge- 
glaubt, nacbweisen zu kOnnen, 
dass aucb bei Knocbenfischen 
eine wirkliche Einstulpung 
der obersten Schicht des Ektoderms stattt^nde und nur das Lumen 
der Einstulpung obliteriert wilre. Seine Figuren. die in unseren 
Fig. 76 A — B wiedergegeben sind, zeigen dies selir deutlich und 
branchen keine nabere Erklamng; indessen baben neuere Autoren 
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der Aaffassung widersprochen. — Eioe dritte Modification der Bildnag 
des Centralnervenaystems fiuden wir beim Amphioxus (Pig. 77 A— C): 
hier Tern&chst das die Epidermia bUdende Ektoderm fiber eioer 
(aucb ektodermalen) plattenfSrmigen Aol^e des CeDtralnerveiisysteras; 
dieses hat also gleich nach seiner Abschnfirung vom fibrigen Ekto- 
derm die Form einer langliehen Platte, welche sich erst spftter zu 
einem Bohr zusammenschltesst. 

Ob nUD die Bildung des CentralnerTensjstems durch Einstlilpung 
eines Rohrs, durch Einwuchening einer soliden Zellmasse oder diireh 
Ueberwadisen einer Platte geschieht, ist nieht von wesentlicher Bedeu- 
tung, da der Ursprung des Organs in alien Fallen der gleiche ist 
nnd auch das Besiiltat in den drei Fallen ein wesentlich gleiches 
wird (von der speziellen Differenziemng abgesehen). Aber dieselben 

Fig. 77 A -C. 




Dni QaarschnitM von AmphioxusUrvon ia lerachledAneD Sladien mch KowalsTikj 
Mu BnlTour's Handbach. UT t'rdarm, np Neutalplatis (Anlage dca CentralnerreuiysUmi), 
DcderCentnlkanal. ch Chords (oder Anlage derselben). mesUrdarmuisstnlpiiiigen (..HeBodarm"). 

Modifikationen lassen sich aunh bei der Bildung anderer Organe bei 
verschiedenen Tbieren nachweisen und sie wurden dessbalb hier als 
Paradigmen angefubrt. Beispielsweise sei our ernahnt, dass bei 
den Knochenfischen noch eine ganze Beihe anderer Organe, die bei 
den meisten anderen Wirbelthieren als hohle Kin- oder Ausstulpnngen 
entsteben, sich als solide Elinwucherungen bilden und erst spater 
hohl werden. , 

Wenn sich die Anlage des Central nervensystems von dem ubrigen 
EktoiJerni abgeschnurt hat, geht die histologische Umbildnog ihrer 
Zellen (die ja nrsprunglich Epithelzellen waren) an. Es hat eine 
Starke Vermehrung derselben stattgefuaden und nur die innerste Schicht 
um den Centralkaual behalt ihre epithelartige Zusammenaetziiiig bei (als 
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das sogen. Ependym). Die ubrigen ZelleD nehmen eineD ganz 
aDdereo Cfaarakter ao, treibeo Ausl&ufer and bilden sich grOssten- 
tfaeilH in GanglieDzellen um; docfa kann hieranf nicht n&her einge- 
gangen werden, sondern es muss auf die Lebrbflcher der Histologie 
verwiesen werden-— Die periphereD Gauglien entstehen ala Au3- 
viichse vom Centralnervensystem, 

Auch bei den wirbelloaen Thieren entsteht fast durchweg daa 
Nervensystem aus dem Entoderm. Bei niederen Fonnen, wie bei 



Fig. 78. 
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des SchluDdes ist dio An]>^ daa aberen ScbluDdgangllona. 



den fiydromedusen und den einfiichsten Anneliden, bleibt es auch bei 
den erwachsenen Thieren m dei Oberhaut liegen, meistens wlichst 
es aber von seiner UrsprungsstAtte in tiefere Schicbten hinein. Eine 
sehr eigenthflmliche Bildungageschichte des Nertensystems finden 
wir bei Gliederwurmern (namentlicb bei Regenwflnnern und Blut- 
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egeln). Das Centralnervensystem besteht bier aus zwei morpho- 
logisch verschiedenen Theilen : dem uber dem Oesophagus gelegenen 
oberen Schluudganglion (Gehirn) und dem aus zahhreichen Ganglien 
gebildeten, unterhalb des Darmes gelegenen Bauchstrang; um den 
Schlund sind diese zwei Theile mit einander verbunden und bilden 
den Schlundring. Der Bauchstrang entsteht nun in der Form zweier 
jederseits der ventralen Mittellinie gelegenen Ektodermverdickungen 
imd diese stellen anfangs einfache Zellreihen dar, die hinten je mit 
einer grossen Zeile (dem Neuroblast) abschliessen (vergl. Fig. 78). 
Diese Zellreihen (Neuralreihen) sind einzigund allein durch die 
Th&tigkeit der grossen Neuroblasten entstanden; diese produzieren 
n&mlich sehr lebhaft durch Zellknospung kleinere Zellen und zwar 
immer in der Bichtung nach vorn, sodass vor jedem derselben eine 
einfache Beihe entsteht, die sich erst sp9,ter verbreitert und verdickt. 
Hier tre£fen wir also zum ersten Male solche von grdsseren Urzellen 
Oder Teloblasten produzierte Zellreihen ; bei Begenwurmem und Blut- 
egeln giebt es mehrere Systeme derselben (ausser N und n noch 
M und My, m und my in Fig. 78). Die Neuralreihe bildet eine 
tiefere Ektodermschicht jederseits der Medianlinie und durch ihre 
Vermehrung entsteht jederseits bald eine Verdickung (Fig. 79 A— B) ; 
diese l5sen sich spSlter vom Ektoderm (von der Epidermis) ab, werden 
von der Muskulatur umwachsen und stellen, indem sie mit einander 
verwachsen, den Bauchstrang her. Es ist hOchst eigenthiimlich, 
dass somit jedenfalls die weitaus grdsste Masse des Bauchstrangs 
von zwei Mhzeitig differenzierten Embryonaizellen, den Neuroblasten 
abstanunt (wahrscheinlich tritt in die Bildung des Bauchstrangi^ 
noch ein Mh im Ektoderm zui* Entwicklung gekommener Plexus 
von Ganglienzellen ein). Die Anlage des oberen Schlundganglions 
entsteht selbstst&ndig, unabh&ngig von jener des Bauchstrangs aus 
einer paarigen Ektodermverdickung oberhalb des Schlundes (sichtbar 
in Fig. 78) und erst sp9,ter treteu die zwei Anlagen durch Nerven- 
fasem mit einander in Verbindung. Bei einigen Meeres-Anneliden, 
deren Larven mittelst eines vor dem Munde gelegenen Wimperkranzes 
herumschwimmen, hat sich die merkwurdige Thatsache herausge- 
stellt, dass anfangs ein provisorisches Nervensystem vorhanden ist 
in der Form zahbreicher, im Ektoderm gelegener Ganglienzellen, 
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welcbe Nervenfasero Id einea inoerhalb des Wimperkranzes gelegenen 
Ringnerven hineiDachicken ; wenn sich nun Gebirn nnd Bauchstrang 
nnabbELngig von einander entwickelo, treten sie erst nur mittelbar 
durch den Eingnerven in Verbindung miteinander ; spSter. wenn der 
Bingnerv mit dem Wimperkranz zu Grunde geht, bebalten sie die 
Verbindung bei, die also nun eine direkte wird. Zugleicb ist es eine 




Tbeils YOD QnBncbnitten dnrch BegenvnnD-EmbryODen in zwsi TerBchivdenen SUdisn. 
VI wimpernde. in d«r Tsntralen HedisDllnie b«)lndlLche Ektodennzflllen. ec ^wOhnliche 
Ektodernii«11«n, n Naunlreiha, m liiBsere, mj ionare HnakelpUtten. Im prlmitiTo LAsg*- 
muskelbtlndal. In B b*t B[ch un der Nenralroihe eine (nsebniiche Tordidmng gebikdet; 
die inners Haikelplatte bat aich in Hautplatte (hp) imd Dumfuerplttte (d^) ^p&lten. 

hOchst bemerkenswerthe Thatsache, dass bei solchen Wumilarven 
das Gebirn nicht wie bei den Regeuwunnem und Blutegeln aus 
■einer paarlgen Anlage entatebt, sondern dasa verachiedene Aniagen 
in die Bildung dea Gehims eiutreten; alle die bleibeuden und pro- 
visorischen Sinneaorgane dea Kopfes geben nSmlicb Zellen ab, die 
ttich an der Anlage des Gehims betheiHgeD.") 

Ueberhaupt bat sicb das Nervensystem im Thierreich mm Tbeil 
^pbylogenetiscb) in Verbindung mit Sinnesorganen entwickelt; ein 
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anderer Theil desselben ist wahrscheinlicb in VerbinduDg mit der 
Muskulatur entstaDden. 

Aucb die Sinnesorgane, jedenfalls die wichtigsten Theile der- 
selben, die die BiDnlicben Eindrucke aufnebmeDdeu und welter be- 
fDrderoden Sinneeepitbelien, staToinen aus dem Ektoderm. Meistens 
bilden sicb die SiDDesepitbelien einfacb als Einstfilpungen oder Ein- 
wucheruDgen des ^ussereo Keimblattes ; dies ist der Fall tnlt den 
Sinnesepitbelien der wlrbellosen Thiere und ebenso mit dem Gerucha- 
und dem Gehftrepithel der Wirbeltbiere: es bilden sicb Genicbs- 
grubeD UDd GebOi^niben als EinsenkuDgen des Ektoderms; die Ge- 
rucbsgrube bleibt offen, wAhrend die GebOrgrube der hOberen Wirbel- 
tbiere sicb g&nzlich acblieast; durcb Faltung uud ungleicbm9ssiges 



Fig. 80A-C. 




Dlagramine der EDtwicklung- dee kagea inm UnhnrJien nach Rsmali (Unt«ra. i. Eatv. 

d. Witbsltb.)- b Ektoderm, 1 Linse. o LiaKneiDstOlpung, i Verdickun; ui deroD Ruide, 

T und a Tordera reap, hintcre Wand der primitivvn Augenblaae [Retina, Tapetnm nigrum), 

>h OlaakOrpor. In C iat die Verbindnng mit dem Qebim nicht g^troffen. 

Wachstbum kompliziert sicb ibre Form. Sehr merkwurdig ist die 
Bildung des perzipierenden Epithels des Auges, der Netzbaut der 
Wirbeltbiere. Dieselbe entstebt Dicht als eioe unmittelbare Ein- 
senkung des Susseren Blattes, sondem als eine Ausstulpung des aus 
dem Ektoderm hervorgegaDgenen Medullarrohres. Der vorderste 
Theil desselben (die vorderste primitive Gehirnblase) zeigt sicb Mb- 
zeitig sebr rerbreitert und die Seitentheile desselben heben sicb 
bald deutlich von dem mittleren Tbeil ab: jene stellen die sogen. 
primitiven Augenblasen dar und sind die Anlage der N'etzbaot, welcbe 
also eine Aiisstulpung der TOrderen Gebimblase ist (Fig. 80 A). An 
dieser primitiven Aiigenblase vollziebt sicb unn bald ein merk- 
wurdiger Vorgang: die der Epidermis zugekehrte Wand wird in die 
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dem Gehirn zugekehrte eiogestulpt, sodass aus der einschichtigen 
Blase eine zweischichtige Schale oder Becher entsteht (Fig. 80 B, C) ; 
die Aussere Schicht dieses Augenbecbers ist dunner und stellt die 
Anlage des Figmentepithels dar; die innere ist yiel dicker und aus 
ihr entwickeln sich s&mmtlicbe andere Scbicbten der Netzbant. Ge- 
genHber der primitiven Augenblase (Fig. 80 A) verdickt sicb das 
Ektoderm (die Epidermis) UDd stuipt sicb ein zur Bildung einer 
Grnbe (der LiDsengrube), deren B&nder mit einaDder verwachsen; 
so wird eine gescblossene, boble Blase abgescbnurt (B, C), welcbe 
sp&ter solid wird, dadurcb dass die Zellen der Hinterwand sich zu 
langen Fasem (den LinseDfasern) entwickeln, welcbe den Hoblraum 
ausfallen und die Vorderwand (das Linsenepitbel) erreicben. Das 
vor der Linse gelegene Ektoderm bleibt dUnn und durcbsicbtig und 
wird zum Epitbel der Cornea. 

Als Einstulpungen des Ektoderms entsteben ferner fast immer 
bei den bdheren Tbieren die Epitbelien des Tordersten und des 
hinteren Tbeils des Darmkanals (das ^Stomodaeum und Procto- 
daenm''); aber die so gebildeten Abscbnitte des Darmkanals kOnnen 
bei verscbiedenen Tbieren von sebr verscbiedener Lfinge und Be- 
scbaffenbeit sein. Beim Menscben und bei den Saugetbieren z. B. 
stammt nur das Epitbel der Mundb5ble — und nicbt einmal der 
ganzen Mundb5ble, da das Epitbel der Zunge entodermalen Ursprungs 
ist — sowie dasjenige der Anuseinbucbtung vom Ektoderm her; 
dagegen umfasst das ektodermale Stomodaeum bei den meisten In- 
sekten folgende Abscbnitte des Darmkanals: die MundbOble, die 
Speiser5bre, den Kropf und den Vormagen (Proventriculus), wabrend 
sicb der ektodermale Hinterdarm vom After bis unmittelbar vor 
die Einmundungsstelle der Malpigbi'scben Scblftucbe erstreckt. 
Die ektodermalen Tbeile des Darmkanals der Insekten sind gewObn- 
licb daran zu erkennen, dass sie — - ebenso wie die Oberbaut dieser 
Tbiere — von einer Cbitinbaut uberzogen sind — die Oberbaut aus- 
wendig, das Darmepitbel an der Innenseite. 

Aus dem Entoderm entsteht zun3,cbst fast durchweg das 
Epitbel des (gew5bnlich grOssten) mittleren Abscbnittes des Darm- 
kanals (das .Mesenteron*). Die Weise, in welcber die Bildung des 
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Mitteldarmrohrs zu Stande kommt, ist yerschieden, je nach der Art, 
in welcher die Purchung und die Bildung der Keimblatter vor sich 
ging. Am einfachsten liegen die Verh&ltnisse, wenn eine typische 
GastruIabilduDg durch Invagination stattfindet: in solchen F&llen 
wird ja gleich yon Anfang an ein r5hrenf5rmiger Urdarm oder 
Mitteldarm gebildet. Wenn das Entoderm -— wie bei Bonellia, 
Fig. 59 — nach einer stark inaequalen Purchung aus wenigen, 
grossen, dottererfuUten Zellen besteht, so geht zun^chst Hand in 
Hand mit der Resorption des Dotters eine Yermehrung dieser Zellen 
und erst spater, nach bedeutend vorgeschrittener Dotterresorption, 
bildet sich im Innern des Entoderms eine H5hle aus. i^ei den dis- 
coidal gefnrchten Eiern endlich liegen ja anfangs die Eeimbl&tter 
als flache Blatter uber einander — von solchen Eiern wurde die Be- 
nennung .Keimblatter" hergenommen — und das Urdarmlumen ist 
erst ein Spalt zwischen dem Entoderm und dem ungefurchten Dotter 
(Fig. 48 B) ; erst spater hebt sich der mittlere Theil des Entoderms 
empor, bildet eine Falte, die Darmrinne, und noch spater erst 
schliessen sich die Bander dieser Rinne, sodass ein geschlossenes 
Rohr entsteht. Ein ganz ahnlicher Yorgang also, wie derjenige, 
durch welchen das Centralnervensystem der Wirbelthiere entsteht. 
Als Ausstulpungen des Mitteldarms, also aus dem Entoderm, 
entstehen die in denselben einmundenden Drtisen, die Leber, das 
Pankreas u s. w. ; bei den Wirbelthieren sind femer als Ausstul- 
pungen des entodermalen Darmabschnitts zu verzeichnen: die Lungen 
(resp. die Schwimmblase der Fische) und die Glandula thymus und 
thyreoidea (wenn gesagt wird, dass diese Organe aus dem Entoderm 
entstehen, ist damit excl. Gl. thymus nur der epitheliale Theil der- 
selben gemeint). Durch einen eigenthUmlichen Abfaltungsvorgang 
entsteht endlich aus dem Entoderm bei den Wirbelthieren die Rucken- 
saite (Chorda dorsalis). Typisch ist diese Entwicklung des genannten 
Organs namentlich bei niederen Wirbelthieren (Amphibien, Am- 
phioxus) zu erkennen. In Fig. 81a — b sind zwei Stadien der 
Entwicklung der Chorda beim Wassersalamander dargestellt. Die 
Figuren stellen Querschnitte von dem dorsalen Theil der Embryonen 
dar; in a wird das Lumen des Urdarms an der dorsalen Medianlinie 
von einer eigenthumlichen Zellgruppe (Ch) begrenzt, welche deutlich 

Bergh, Entwickelungsgeschichte. 10 
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gcDug dem Entoderm aDgehOrig ist, Bich aber schon recht dentlich 
gegeo die Qbrigen, diesem Eeimblatt zugehJJrigen Zellen abgrenzt 
In b hat sich das Dannentoderm iiDterhalb der Chordaanlage too 
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rechts uod links vereinigt, sodass diese nicbt mebr zur Begreozuag 
des UrdarmlumeDs beitrflgt. 



Anmer kun ge n 



1) Es giebt unter den editen HetszoSn OTganiamen, die — wahncbein- 
lich darch Paraaitiamns ~ derartig' reduziert sind, dasa aie ea in ihrer Snt- 
wicklnng nicht viel weiter gebracht haben, sis bis zu einem Zustand, in welchem 
sie itus eincr inneren Masse Ton Keiraiellen nnd einer ftusuren TJmhflllimgs- 
achicht bestehen ; Ton einer Sonderang in Eeimbiatter th&te man am besten 
bier nicht zn reden. Solche Organismen sind die Dicyemidea tmd die 
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Orthonectiden, lanter Schmarotzer bei wirbellosen Thieren. Die Orthonec- 
tiden haben an der Innenseite eines ftusseren, flimmernden Epitheh eine sehr 
«parliche Mnskelschicht nnd eine Masse yon Keimzellen (die sich zn Eiern oder 
Spermatozoon ninbilden); den Dicyemiden fehlt die Mnskelschicht, nnd eine 
p-osse Achsenzelle prodnziert hier die Keimzellen, welche in jencr liegen bleiben 
(Fig. 82 B). Bei der Entwicklnng, sowohl der Dicyemiden wie der Orthonec- 
tiden, findet ein Yorgang statt, der mit der 
Gastmlabildung dorch Epibolie (z. B. bei den 
Muscheln) grosse Aehnlichkeit hat: eine Zelle 
wird Ton den anderen Furchungszellen um- 
wachsen nnd eingeschlossen (Fig. 82 A) nnd 
man hat denn auch die eingeschlossene Zelle 
als Entoderm, die Umh^lung als Ektoderm 
and die betreffenden Thierformen als sehr primi- 
tive deuten woUen. Da jedoch die einge- 
schlossene Zelle nur Keimzellen prodnziert — 
nnd bei den Orthonectiden zngleich die dtlnne 
Mnskelschicht — so ist eine solche Deutnng 
recht gewagt nnd wenigstens g&nzlich unbe- 
wiesen. Diese Schmarotzer sind wahrschein- 
lich hemntergekommeneFormen, die wegen ihrer 
Lebensyerhaltnisse keine Sondernng in Keim- 
blatter nOthig haben, wohl aber eine Sonde- 
rnng in Geschlechtszellen nnd vegetative Zellen 
<Httllzellen). — Vergl, £. van Beneden, Bnll. 
de Tacad. de Belgique, S^r. 2, Tom. 41—42, 
sowie Arch, de Biol. Vol. 3, 1882. — Metsch- 
nikoff, Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 35, 1881. 
— Jnlin, Arch, de Biol. Vol. 3, 1882. — 
Whitman, Mitth. a. d. zool. Station zn 
Neapel, Bd. 4, 1882. 

*) Vergl. Boveri, Befmchtong. Ergeb- 
itisse d. Anat. n. Enw. gesch. 1891, sowie Sitznngs- 
ber. d. Gesellschaft f. Morph. n. Physiol, in 
Mdnchen, Bd. 8, 1892. ~ V. Her la, Arch. d. 
Biol., Tom. 13, 1894. — Grobben (Moina), 

Arbeiten a. d. zool. Instit. Wien, Bd. 2, 1879. — Btltschli(Sagitta), Zeitschr. f. 
wiss. Zool., Bd. 23, 1878. — Maas (Spongien), Zool. Jahrb. Abth. f. Anat. n. 
Ontog., Bd. 7, 1894. — Braner (Skorpion), Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 57, 
1894. — Es ware werthvoU zn nntersnchen, inwiefem bei anderen Formen mit 
frQhzeitig erkennbaren Genitalzellen &hnliche Kemdifferenziemngen wie bei 
Ascaris anftreten. Bei Cyclops scheint es nach Haecker (Arch. f. mikr. 

Anat., Bd. 39, 1892) der Fall zn sein. 
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Zwei Stadien ans der Entwicklimg 
der (warmfOrmiifeD) Embryonen von 
DicyemB nach Ed. van Bene- 
d e n (Bnll. de Tacad. de Belgiqoe. 
Ser. 2. Tom. 41 — 12). A Stadium, 
wo die Zelle (z) noch nicht gauz 
eingeschlossen ist. B weiteres 
Stadiom : die Zelle x ist ganz von 
den wimpemden HQllzellen einge- 
schloesen; n deren Kern; zwei 
Keimzellen (k) liegen schon in ihr. 
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5) Vergl. hierzu Bergh, Zeitschr. f. wiss. ZooL, Bd. 44, 1886. — Hey- 
mons, ibid., Bd. 53, 1891, sowie Sitzungsber. d. Gesellsch. naturf. Freunde za 
BerUn, 1893. 

4) Vergl. Man pas, Comtes rendus, Tom. 113, 1891. 

5) Vergl. Wilson, The Embryology of the Earthworm. Joom. of Morph. 
Vol. 3, 1890. The Cell-Lineage of Nereis, ibid. Vol. 6, 1892. — Bergh, 
Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 50, 1890. — Kleinenberg, die Entstehnng des 
Annelids etc., ibid. Bd. 44. — Vejdovsk^, Entwicklnngsgeschichtl. Unter- 
such., Prag 188S— 1892. 



X 

Organe und Gewebe, die nicht unmittelbar ans den Eeimbl&ttem, sondem durch 
Yermittlang koUektirer Anlagen herrorgehen -^ Entwicklung der Moskulatur, 
ExcretionsorgaDe, Leibeshdhle, Gefasse, Bindegewebe — Wachstham mittelst 

Urzellen (Teloblasten) — Segmentiemng 

Wahrend fur gewisse, im vorhergehenden Abschnitte besprochene 
Organe oder Organtheile angegeben werden konnte, dass sie immer 
Oder fast immer aus demselben Eeimblatt entstehen, so ist das da- 
gegen fur eine Beihe anderer Organe und Gewebe nicht der Fall. 
So zunSlchst fur die Muskulatur: dieselbe kann in den einfachsten 
Fallen entweder direkt aus dem Ektoderm oder direkt aus dem En- 
toderm stammen. So giebt es viele Goelenteraten, bei denen sowohl 
das Ektoderm wie das Entoderm Muskulatur zur Entwicklung bringt, 
indem sich Zellen beider Blatter als Epithelmuskelzellen ausbilden 
(an ihrer Basalflache Muskelfasem bilden). Dies ist nicht nur bei 
den echt zweiblattrigen Hydroidpolypen der Fall, sondem auch bei 
den Medusen und Korallenthieren, welche zwischen Ekto- und En- 
toderm eine gallertige oder bindegewebige Zwischensubstanz zur Ent- 
wicklung bringen (letztere enthalt bei den craspedoten Medusen keine 
Zellen; bei den anderen Formen aber enthalt sie zahlreiche Binde- 
gewebszellen, die jedenfalls bei den Anthozoen vom Ektoderm ein- 
gewandert sind). Bei den Rippenquallen entstehen dagegen reich- 
lich verastelte Muskelfasern in der Gallertsubstanz. — Ebenso ent- 
steht bei Regeuwurmern die Ringmuskulatur direkt aus Ektoderm- 
zellen (aus den Zellreihen m in Fig. 78) und auch die Muskulatur der 
grossen Hautdrusen der Amphibien geht nach dem ubereinstimmenden 
Zeugniss zahlreicher Autoren durch direkte Umbildung von Ekto- 
dermzellen hervor. 
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In den meisten Fd.llen entwickelt sich aber die Muskulatur 
nicht direkt aus den EeimbUttern, sondern es wuchert zwischen die 
beiden Eeimbl9.tter — gewdhnlich von der Begion des Blastoporus 
ausgehend — ein embryonales Gewebe hinein, aus welchem sich 
sp&ter Muskulatur, bindegewebige Substanzen, Oef&ssanlagen, Peri- 
toneum (Bekleidung der Leibeshdhle), oft auch drusige Oebilde und 
Geschlechtsorgane herausdifferenzieren. Einige Beispiele seien n&her 
analysiert, um diese Vorg&nge zu erl&utern. 

In vielen F&Uen (namentlich bei Anneliden und Mollusken) wird 
schon w&hrend der Furchung eine Zelle deutlich von den anderen 
unterschieden, an der Grenze der grdsseren (ektodermalen) und der 
kleineren (entodermalen) Furchungskugeln ; sie tbeilt sich in zwei 
Halften und diese werden etwa gleichzeitig mit der Einsttilpung 

Fig. 88. 
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Gastrula ron Plan orb is nach Rabl a. a. 0. kh Forchungshtfhle, o Blastoporus, 
en Entoderm. Jederseits die zwei ,,Unn68odermzellen'* ond die zwei ror diesen 

gelegenen Umiereuzellen (m). 

Oder Umwachsung des Entoderms von der Oberfld.che ausgeschlossenf 
zwischen Ektoderm und Entoderm in die FurchungshOhle (falls eine 
solche vorhanden ist) hineingeschoben und sie liegen dann symmetiisch 
rechts und links zur Hauptebene des bilateralen Embryos. In Fig. 83 
ist eine fertig gebildete Gastrula der Tellerschnecke (Plan or bis) 
dargestellt, bei welcher jederseits in der FurchungshOhle zwei Des- 
cendenten der ursprunglichen grOsseren Zelle sichtbar sind. Die 
gr5sseren dieser Zellen (m) sind zur Bildtng der Urnieren, der 
provisorischen Excretionsorgane bestiramt; die hinteren, kleineren 
Zellen vermehren sich sehr lebhaft und fullen bald als ein Gewebe 
spindelformiger UDd rundlicher Zellen den grOssten Theil der Fur- 
chungshOhle aus; sie liefern spater viele Gewebe: Muskulatur^ 
Bindegewebe, die bleibende Niere, das Geftsssystem, die Geschlechts- 
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organe. Hier hat sich also zviscfaen Ektoderm und Entoderm eig 
embryonales Gewebe eingeschoben — von zwei ursprfinglicben Zelleo 
abstammend — welches sich spElter to verschiedene Anlagen zerlegt. 
Eine ftholiche fruhzeitige Sonderung verschtedener Gewebe aus 
wenigen Urzellen oder Teloblasten findet bei den Anneliden 
statt'). W&hrend der Purchung sondero sich hier nicht weniger 
als zebn solcher Zellen, welche alle gemeinsamo AbstammuDg von 
eiDer einzigen der nrsprunglicben 4 oder 8 Furcbungslciigelti haben 
(sehr deutiicfa ist dies z. B. bei Clepsine). Zwei dieser Zellen 
werden wie bei der Tellerschnecke in die Tiefe geschoben, die 
anderen acht bleiben im Ektoderm liegen. Fig. 84 stellt das Gastnila- 

FlB. 84. 




stadium eines Begenwurms dat (von der linken Seite geaehen): zwiscben 
Ektoderm nnd Entoderm sieht man eine groase Zelle (m) ; die andere 
ist nicht sichtbar (liegthinter jener) und das System der acht im Ekto- 
derm liegen bleibenden ist noch nicht fertig differenziert, zeigt sich aber 
sehr dentlich in Fig. 85, N, M {My dieser Figur ist dieselbe Zelle 
wie m in Fig. 84). Alle diese Zellen haben das gemeinsam, dass 
sie sehr frflhzeitig anfangen, durch sehr ungleiche Zelltheilungen 
oder Zellknospungen kleinere Zellen in der Kichtung nach vorn zu 
produzieren, welche — gem&as der Thatsache, dass immer neue den 
alten nachgeschoben werden — zu regelmSssigen L^ngsreihen geordnet 
sind (n, m, my). Ebenso wie die Teloblasten N imd M, so liegen 
aucb die ans ihnen entspringenden Zellreihen n und m im Ektoderm, 
w&hrend die Beihe my ebenso wie ihre Urzelle Mj zwiscben Ektoderm 
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und Entoderm gelagert ist (yergl. die Querschnitte Fig. 86, A — B). 
Sp&ter wird die Anordnung der kleiaeren Zellen zu elufachen Beihen 
aufgegeben, indem TheiluDgen derselben in der Quemchtang dea 
Embryos stattfinden; dies hat schon far die Reihe my im vorderen 
Theile deaselben aagefangen, wo 2 — 3 Zellen nebeo einander liegen. 




Embrjo einee BaKODwainii ron der S«ite betraclitet wemlg modiflziort otch TeJdoTiky 
(EntiT. gesch. Uotcranch Pnig 1868 — 1892) o Maud nph Umleie. en Entoderm. 
N Nearoblaat, M liusere TSj iDnere MTobluten (— DrmesodermisUea der AatonHi): n. m. 
m; die resp. Ton N H Hy prodnderten Zellrelhen Die EktodermTerdicknngr oberhalb 
des Scblnndae ist die Aalage dei eberea SchlundganerllDds. 



Die weitere Entwicklusg der aus den Teloblasten entspringenden 
Zellreihen findet nun in folgender Weise statt aus der zumeist mediad 
gelegenen der 4 Susseren und vorderen (n) entstebt der Baiichstrang 
(jedenfalls die weitaus grOsste Masse desselben), wie schon ohea ge- 
schildert wurde, diese Zellreihe wird desshalb als Neuralreihe 
und ihre Urzelle als Neuroblast bezeichnet. Die drei mebr lateral 
gelegenen Zellreilien (m) geben in der Bildung der Bingmuskulatur 
auf^, indem ihre Zellen sich zu langen, abgeplatteten Elementen 
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entwiekeln (diese Ausbilduog derselben hat scfaoo in Fig. 86 B be- 
gonnen) nnd man kann desshalb diese drei Zellreiheo zusammeD als 
inssere Huskelplatten, ibre Teloblasten (M) als Ausaere 
oder vordere Myoblasten bezeichnen. Weit venrickelter aind 
aber die UmbildangeD, welche die zwiacben Ektoderm und Ent-oderm 
gelegenen Zellreihen my durcbmachen. Da dieaelben ihrer Haupt- 
masae nach in der Bildung von Muskelgewebe aufgehen, kann man 



Fig. 86. 




Thelle xaa Qaerachnitten dnrcli BrgeawunD-Embrjonea in zwei veitchiedeneD Stftdi«n. 
wt wimpernde. in d«r Tentralen Medianlinie befiodlicbc Ettodemuellen. ec ^vOhnlithe 
Ektodsrmnllen. d Neura1r«ibe. a fiasaere, ay iimore Uaskelplatten, Im primiciTo Ungs- 
nnukelbUndeL ]□ B hat sicb am dsr N«urstroih« eioe aasehDlicbe Vordicknng: gebildet: 
die inD«re Uuskelplatte bat eicb In Hantptatte (hp| oiid Darmfaserplatte (dfp) geBpaltcn. 

sie passend als innere Huskelplatten und ibre Urzellen als 
inuere oder hintere Mjoblasten bezeichnen ; es geben aber 
ausser der Muakulatur noch zahlreiche andere Gebilde aus ihnen 
hervor. 

Ursprflttglich war ja die Zellreibe my einfacb, bald aber finden, 
wie erw&hnt, reichliche Zelltheilungen in querer Kichtung statt, so 
dass eine breite zellige Platte entsteht; indem nun auch bald die 
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Fl&tte sich in zwei oder mehrere Schicbten spaltft, kommt ein 
dicker Streifen jederseite der Tentralen Medianlinie zwischen Ekto- 
derm und Kntoderm zu liegen (vergl. den QuerschDitt Fig. 87). 
Nun grenzen sich in dieaem Streifen regelmflssige, hinter eiD&nder 
liegende Abschnitte ab, die aog. Ursegmente, welche ursprDnglicb 
solide Zellgnippen sind; bald tritt jedoch in jeder derselben ein Hohl- 




QnsrachDitt ein«B Re^wnrm-EDibrTni nub KaoaleTsky (Gmbiyol Stndlea an WDmtni 

u. Arthrop.). Die Spiltnng der Haakelplattcn (m) Mngt eben an. d EDtodem. h Ektaderm. 

D AdI*^ des BancbitnuigB jedereeita der FJimmemnns an der Baucbieite. 




Theil eioea safilttaleii Ungsschaittes tod Euaie 

UrsegmeQte bat eben slattgefundcn. Die drei grosse 

elemente. 
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raum auf ; diese Hohlr&ume sind die ersten Anftnge der segmeDtierten 
LeibeshOhle des Thieres, in welcher die Eingeweide aufgeh&ngt sind. 
Die Spaltung der Ursegmente ist deutlich in Fig. 88 sichtbar; durch 
das Aufbreten der Hohlrftume werden in jedem Crsegment vier Theile 
unterscheidbar ; eine innere, dem Entoderm sich anschliessende Schicht, 
die Darmfaserplatte; eine &ussere, dem Ektoderm anliegende 
Schicht, dieHautplatte and eine Vorder- and Hinterwand, welche 
an das vom, resp. hinten anstossende Ursegment grenzen und mit der 
Hinterwand, resp. Yorderwand desselben zusammen ein vorderes 
undein hinteresSeptum (Dissepiment) bilden. Die Ursegmente 
verwachsen schliesslich von rechts und links in der yentralen mid 
dorsalen Medianlinie und die demgem9.ss anfangs hier vorhandenen 
L&ngssepta werden sehr bald aufgelOst, so dass die H5hlen der 
rechten und linken Seite segmentweise mit einander verschmelzen. 
Diese Ursegmente bleiben bei den EegenwQrmern beim erwachsenen 
Thier bestehen; es findet sich hier eine Leibesh5hle, die durch 
quere Septa in segmentale Abschnitte zerlegt ist, so dass alle die 
eben erw&hnten, durch die Spaltung der Ursegmente entstandenen 
Theile noch unterscheidbar sind. Bei einigen anderen Wilrmern 
(z. B. Echiuriden) verUuft die erste Bildnng der inneren Muskel- 
platton in ganz entsprechender Weise; auch findet eine gleiche Son- 
derung in Ursegmente und Spaltung derselben statt (vergl. Fig. 89 
und deren Erkl9,rung); aber sp&ter werden hier die Dissepimente 
aufgelOst, so dass die Leibesh5hle in sp&teren Entwicklungsstadieu 
und beim Erwachsenen unsegmentiert ist. 

Eine bemerkenswerthe Thatsache ist, dass bei den meisten ge- 
gliederten Thierformen die Segmentierung anfangs eine innere ist 
und dass erst sp&ter die &ussere Gliederung auftritt. Doch zeigen 
sich bei vielen Insekten die die Slussere Gliederung bezeichnenden 
Furchen ausserordentlich fruh, bevor noch Ursegmente, ja bevor 
noch die Keimbl^tter gesondert sind. 

Wir kehren zu den in Ursegmente gespaltenen inneren Muskel- 
platten der Gliederwurmer zuruck. Aus denselben entstehen sehr 
verschiedene Gewebe und Organe. Zuerst legt sich aus den dem 
Ektoderm zun9,chst liegenden Zellen die LSlngsmuskulatur des Haut- 
muskelschlauchs an (die Bildung von Muskelfibrillen, mu, hat schon 
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in den Stadien 86, A— B, zu beiden Seiten der ventralen Mittellinie 
aof^efaii^ei]) ; ebenso geht au9 den dem Entoderm zuii&chst liegenden 
ZelleB die Darmmuskulatur herror, die an einigen Stellen zu grosser 
Milchtigkeit anw^chet Die die LeibeshOhle begrenzende Schicht bildet 
sich epithelaiiig aus und stellt das Peritonealepitfael dar, welches 
in verschiedenen Begionen verschiedenen bistologischen Charakter an- 
nimmt. Das Peritoneum hat bei vielen Anneliden eine eikretorische 
Funktion, und auch die spezialisiei'ten Exkretionsorgane, die sog. 
Segmentalorgane entwickeln sich jedenfalls grOsstentbeils aus Zellen, 




Larve tod Bobinrus nach HRtBchek tat Glaus a. a.0. Prw pnmnler. Poir poato- 
ralsr Wimperkranz. SP ScheitelpUtte. KN KopfDiDr«. Va Anl^4 des Buu:b«tniigs. AS 
Anah&cbe. B Die BanchrF^on eiaer jaagsn Ech lurullsne. BezeicliDiingBn nie ob«a, 
ausMrdem A After, US UTsefmente, tofd gospsltcn, Dsp Disupimente, SC Schlaadcomminnr. 

die ursprflnglich die LeibeshOhle b^enzten. AnfUnglich aind es 
solide Zellstrange, die sich spftter aiishohlen. Mit dieser Aniage 
kann sich eine EinstQlpting der Epidermis verbinden, urn die Endblase 
zu bilden. Auch die Geschlechtsorgane entstehen als Wuchenmgen 
des Peritoneums ; die Oescblechtszetleo werden bier erst in TerbSltaiss- 
massig spaten Stadien erkennbar and differenzieren sich aas dem 
PeritouQum an bestimmten Stellen (an der Hinterseite der Septa 
bestimmter Segmente) heraus. Endlich entsteben die grOsseren Blut- 
getUsse als anfangs solide Wucherongen in der Darmfaserplatte; es 
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bilden sich bier an bestimmten Stellen ZellstrSlnge, die sich sp&ter 
aushdhlen und mit Blutflfissigkeit fallen; durch Auswanderung von 
Zellen und Ausscheidung von Interzellularsubstanz entstebt Binde- 
gewebe. 

Bei vielen Meeres-Anneliden und bei einigen Susswasser-Formen 
entsteben w&brend der Furchung Teloblasten, die bier eine iibnliche 
Bedeutung baben, wie beim Regenwunn, sich aber Mbzeitig in 
kleinere Zellen auflOsen, die dann weiterwacbsen. Trotzdem kann 
man in vielen F&Uen deutliche Zellreihen unterscbeiden. Bei vielen 
Meeres-Anneliden findet keine solche tjpiscbe Spaltung der inneren 
Muskelplatten me bei den Regenwfirmern statt, sondem ein mebr 
unregelmassiges Wachsthum derselben. — Bei vielen Crustaceen 
treffen wir auch Teloblasten, sowohl 9.ussere, wie innere mit ihren 
Descendenten, und zwar bisweilen in einer viel grdsseren Anzabl als 
bei den Anneliden: so finden sich z. B. bei Mjsis 8 Urzellen der 
inneren Muskelplatten und 17 oder 19 im Ektoderm gelegene Telo- 
blasten. Eine Beziehung der letzteren zu bestimmten Organsystemen 
wurde hier nicht nachgewiesen (nur entsteht der Bauchstrang jeden- 
falls aus den medialen Teloblasten) ; die inneren Muskelplatten pro- 
duzieren etwa dieselben Gebilde wie bei den Anneliden. AUe Telo- 
blasten werden dicht am Vorderrande des Blastoporus differenziert, wo 
Ektoderm und Entoderm ineinander ubergehen. 

Auch bei den luftathmenden Arthropoden geht moistens die 
Bildung der Muskelplatten von den B&ndern des Blastoporus aus, 
dort wo Ektoderm und Entoderm aneinauder stossen. Einige Autoren 
deuten demgem&ss ihren Ursprung als ektodermal, andere als ento- 
dermal — geradeso wie dies auch bei den Anneliden der Fall ist. 
Die Blastoporusgegend ist also auch hier eine Wucherungszone, von 
welcber aus neue Bildungsmassen in*s Innere verschoben werden. 
Bei den Arthropoden sondern sich die Muskelplatten in ahnlicher 
Weise wie bei den Anneliden in Ursegmente und produzieren ziem- 
lich entsprechende Gebilde.*) 

Wir haben somit schon hier eine Reihe von Fallen, in welchen 
Organe und Gewebe sich nicht direkt aus den Keim- 
bl&ttern ausdifferenzieren, sondern aus einer indiffe- 
renten, embryonalen Zellmasse, die sich zwischen beide 
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Keimbiatter einschiebt und von welcher es in vielCD 
F&llen schwer zn sagen ist, ob sie vom Ektoderm Oder 
TOm Entoderm herstammt. Gewdbolich wird oELmlich die Zell- 
masse vom Rand dea Blastoporus aus gebildet, wo die Eeimblfttter 
aneinander grenzen; bier iat die stSrkste Wachsthnms- and Xeu- 
bildungszone des EmbryonalkOrpers. Der Urdarm stnlpt sich ge- 
wOhnlich zuerst ein ; nachher wacbsen andere Tbeile in's Innere und 
die Froduktion von neiiem Material setzt sich bier oft lange fort. 




Itrei EntwickluDgastadieD rod Sa^itta (uptiscbe BariianUldnrchacbaitte). A nnd C nach 

nutaehli, B nacb KDWBlexkjr aiu Biironr's Hudbach. ee Ektodcnn, «d Eato- 

derpi. mm UrdannauastDlpQUKaii {..Uesodtrai"), ga VrpDitakellen, blp Bbutoponia. m der 

Mnnd [EinatUlpang dea Elitodenna). 

Die Bildang solcber indifferenter Zellmassen kann auch in 
etwas anderer Weise als der bisher gescbilderten stattfinden: die- 
selben kJJnnen so entatehen, dass sie gleicb von Begins as in zwei 
Blatter geordnet sind (Hautplatte und Barmfaserplatte) und dasa 
die Leibesbdhle gleicb anfangs angelegt ist. Als Beispiel dieses 
Entwicklungsmodus kitnnen wir die schon mehrfach genannte, merk- 
wardige und im System isoliert Btehende Wurmform 8agitta be- 
n&tzen; wir geben von der typiseh entwickelten Gastrula derselben 
aus (Pig. 90 A) ; dieselbe bestebt ja aua Ektoderm, Entoderm und 
einer kleinen, im Boden des Urdarms liegenden Qruppe von Genital- 
zellen. Diese Gastmlafonn unterliegt sehr bald bedeutenden Um- 
bildungen. Jederseits der Medianlinie bildet sich im Urdarm eine 
tiefe Falte in der Bichtung von vom nach hinten; dieee Falten 
(Duplikaturen) be9t«hen aus dem ursprunglichen Ektoderm ange- 
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hOrigen Zellen and bilden rechts und links zwei hohe, vorspringende 
Leisten, sodass die friiher einfache UrdarmhOhle in ihrem vorderen 
Abschnitt in drei Bftume gesondert ist (Fig. 90 B); hinten fliessen 
>alle drei B&ume in eine HOhle zusammen. Die zwei Falten wachsen 
sun immer weiter nach hinten und daraus resultiert schliesslich bier 
eine Yerwachsung, welche die drei Kllume in ibrer ganzen L&nge von 
^inander trennt. Nur der mediane Theil dieses dermaassen in drei 
Scbl&ucbe zerlegten Urdarms entwickelt sicb zum Mitteldarm; die 
zwei Seitenr&ume sind die Anlagen der rechten und linken H&lfte 
der Leibeshohle und die neuen Bildungsscbichten entsteben also bier 
in der Form zweier Ausstulpungen des ursprunglicben Entoderms; 
wie aus dieser Bildungsgeschichte bervorgebt, sind gleicb von An- 
faQg an zwei neue Scbichten zwiscben Ektoderm und Entoderm ein- 
gescboben, deren eine (die Hautplatte) dem Ektoderm, die andere 
(die Darmfaserplatte) dem Entoderm dicbt anliegt und die Leibes- 
b5ble entstebt also in der Form zweier abgescbnurter Seitentbeile 
der UrdarmbOble; diese Urdarmausstulpungen liefern baupts&cblicb 
Peritoneum und Muskulatur.*) 

Aucb bei den Ecbinodermen bilden sicb solcbe Ausstulpungen 
des Urdarms und scbnuren sicb scbliesslicb vollkommen von dem- 
selben ab ; dieselben stellen bier die Anlagen des Wassergefllsssystems 
und der Begrenzung der LeibesbOble ber ; ausserdem entwickelt sicb 
aus ibnen jedenfalls die Hauptmasse der Muskulatur. Bevor aber 
tlie Bildung dieser Ausstulpungen begonnen, ja bevor sicb nocb der 
Urdarm eingestulpt bat, sind scbon eine gute Anzabl von Blastoderm- 
zellen in die • FurcbungsbOble eingewandert und baben bier ein 
embryonales Bindegewebe konstituiert. Diese amOboid-beweglicben 
Zellen wandem nur an einer Stelle (an der abgeflacbten Seite des 
Blastoderms, dem sp^teren Blastoporus entsprecbend) aus dem Yer- 
band der Blastodermzellen aus; dabei ist keine Bilateralit&t ibrer 
Anlage zu erkenuen (Metscbnikoff). In der Furcbungsbdble an- 
gelangt, konstituieren, wie geaagt, diese Zellen ein gallertiges Binde- 
gewebe (vSekretgewebe"") und fangen bald an, die Skeletttbeile der 
Larve (Fig. 91), spd.ter die SkelettAbeile des erwachsenen Ecbino- 
derms m bilden; ausserdem geben aus ibnen Blutgef&sse bervor, 
indem zablreicbe solcbe Zellen sicb mit einander zur Begrenzung 
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langer HoblrSame vereinigen; aach Hefern sie die Muskiilatar des 
ektodennaleo Schlundes. So sehen wir also b«i iev Ecfainodermen 
in zweifacher Weise nene BilduDgsschicbteu zwiscbeo Ektoderm und 
Entoderm, die sowohl die eine wie die andere nicbt die Aolage etnes 
einzelnen Organs oder Gewebes aind, sondem mebrere Anlagen in 
sicb faBsen: eine frohzeitig au8 Wanderzellen entstandene, binde- 
gewebige Sabstanz end eine aus Ausstfllpnngen des Urdarma hervor- 
gegangene epitbeliale Bildnagsmasse. Aus wekhen embryonalen 
EOrperbestandtbeilen sich bei den Echinodermen die Geschlechts- 
zellen ausscheidea, ist nicbt genfigend bekannt. 



fir. 91. 




Bei den EchiDodennen ist bier zugleicb ersicbtlich, dass, wenn 
die eigentliche LeibeshOhle aicb (als Divertikel des Urdanns) bildet, 
daneben noch ein anderes Hohlrauni system bestebt, D&mlich die 
Uebeneste der FurehimgshShle, Dieselbe wird aiich wihrend der 
folgenden Entwicklung nicbt zu vMligem Schwund gebracbt, sondem 
TJeberbleibsel derselben persistieren als Spalten und LQcken im Binde- 
gewebe und als Lnmina der Blutget^se. 

&uch bei den Wirbeltbieren stellt die Gegend des Blastoporua 
eine Wachstbnmszone, eine Neubildangszone dar und von bier aus 
snhieben sich neue Bildungsschichten (collective Anlagen) zwiscben 
die beiden KeimbUtter hiuein. Sehr deutlich ist dies z. B. bei 
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Salamandern zn beobachteD, wo vom Blastoporus aus zwei paarige, 
mit eioem engen Lumen versehene AusstfllpuDgeD, die sicb nach 
aussen Id das Ektoderm, nach iDnen in das Entodenn umschlagen, 
zwischen die beiden Eeimblfttter faineiowachsen (Fig. 92) ; ausserdem 
wSchst nach hinten eine UDpaare, solide Zellmasse von derselben 
Stelle aus. Wie schon in frQher erw^hnten Fallen stehen also diese 
neuen Blldungsschichten (i) sowohl mit dem Ausseren wie tnit dem 
inneren Keimblatt in Verbindung, so dass es sehr scbwierig ist, zu 
sagen, Ton welchem filatt dieselben herstammen und nehmen denn 

Fig. 98. 




HoriioDtaler UngBscfanitt elnea EnbiTo tod Triton nich 0. Hertwig (Stadisa zur 

filfttt«rtliearie. Htfl 6) u Unnund. ec ICktoderni, en Entodenn. x Zellmftsaon (iuiatul- 

pnngen Tom Urmund). nelebe iHiechen Ettoderm ond Entodenii hiiieinvic1iB«D. 

auch einige Autoven die ektodermale, andere die entodermale Ent- 
stehnng derselben an. Bei den hSheren Wirbelthieren entsteht durch 
Verwachsung der Blastoporusrander ein streifenCSriniges , in der 
Langsrichtung des Embryos verlaufendes Gebilde, der aog. Primitiv- 
streifen and von diesem aus wachsen die neuen Ardagen zwischen 
Ektoderm und Entodenn binein. Im Primitivstreifen sind sie sowohl 
mit dem Ektoderm wie mit dem Entoderm verbunden, nach beiden 
Seiten wachsen sie selbststdndig weiter (Fig. 93). 

Bei den Wirbelthieren sondert sicb die eingewiicherte Zellmasse 
aacbtrfLglicb in verschiedene Theile. Bei den Ampbibien (Triton) 
ist sie Ton voniherein in zwei Blatter gesondert, von deneB< das 
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eine dem Ektoderm, das andere dem Entoderm fest anliegt (Haut^ 
platte und Darmfaserplatte, Fig. 94 a und b, rechts). Sp&ter grenzt 
sich jederseits ein eentraler oder dorsaler Theil (zu beiden Seilen 
der Chorda) gegen einen ventralen oder periphereii Theil ab (Fig. 94 b, 




Qnerachnitt durch d«D PrimitintrairsD einea H<lfanch«ii< km Schlon im entea Biflt 
QBch DDval (Atlu d'Eoibrjologie). p PrimitiTTurclia, ec Ektoderm, sb Entodeim, ] 
muae, di« Tom Primitintreifen siu iwiuheii die EsimbJUter unirAetnt. 




Qoenchnittc tod TriloD-EmbryoDen akcfa 0. Eertwig Mts Clkns a. a. 0. Ee Ekto- 
derm. End Entoderm. D Dottencllen, Dh DuiDhOhla. Lh LeibeehChle. Up HurtpUtte. 
Ht Dai]ntaserpl*tt«, Ch Chorda, UW Drwirbel, S Neanilp1>tt«, R HednUarfurche, MW 
UedaUarwfllste. 



links) ; ersterer stellt die TJrsegmeDtplatten dar und segmentiert sich 
bald in eioe Reihe hinter einander gelegeoer Ursegmente (Ur- 
wirbel), welche ursprunglich hohle, aus einer einfachen Zellschicht 
gebildete Bl&schen aind und erst sp&ter solide werden; der ventrale 



UrdamidiTertiJiel. 



1C3 



Fig. 96. 



Oder periphere Theil segmentiert sich nicbt; er stellt die 9og. 
Seitenplatten dar, bleibt fortv&hreDd in Hautplatte tind Darm- 
faserplatte gespalten, welcbe zwel BUtter die LeibesbOhle (Bauch- 
hohle, Bnistbahle imd HOhle des Herzbeutels, welche sich spiter 
Ton einander sondern) zwischen sich faaaen. Bel den hoberen Wirbel- 
thieren sind die Differenziemngen prinzipiell die gleichen ; doch 
spalten sich die Ursegmentplatten nicht und die Ursegmente oder 
Urwirbel sind anfangs ganz solide 
Zellmassen; sp&ter kann eine HOble 
in ihnen anftreten, die schliesslich 
wieder veraehwindet. Bei dem am 
einfacbsten gebauten Wirbelthiere, 
dem Amphioxus findet merk- 
wnrdigerweise die Biidung der 
neuen Scbicbten in einer stark 
ver&nderten Weiat^ statt : bier 
stQlpt sich Tom Urdarm eine Reibe 
Ton segmentalen, schr&g dorsal- 
wSrts gerichteten Divertikeln aus 
(Fig. 95), welcbe also anfangs in 
den Urdarm biiiein sich Offnen 
(Fig. 95 und 96), spater aber sich 
Tollkommen von demselben ab- 
schnuren. Diese Zellmassen sind 
also bier gleieh von vomherein 
in ibrer ganzen Ausdehnung seg- 
mentiert ; sp&ter grenzen sich aber 
eine dorsale nnd eine ventrale 
Abtheilnng jedes segmentalen Ab- 
schnittes gegen einander ab; die dorsalen Abtbeilungen bleiben 
segmentiert, werden bald solide und stellen die Ursegmente dar; 
die Tentralen aber bleiben hohl, Terschmelzen mit einander und 
bilden die Seitenplatten. Somit wird bier auf einem etwas ab- 
weicbenden Wege dasselbe Ziel erreicbt, nie bei den hOberen Wirbel- 
thieren: die Biidung solider Ursegmente und unsegmentierter, ge- 
spaltener Seltenplatten. Es ist zugleich ersicbtlicb, dass auch beim 

11' 




i 6 UnsKment- 
pureo ; eiD swhitea in Biidung beRriffen 
(die UreegnmnthOhlea liommiinlziereii noch 
mit dem Urd&rm). Baa HedulUrrohr 
■chiDimgrt Id der Tiefe durcli. Nsch 
HBtacbek(Arb.iool.ItiBt. Wigd. Bd. 4}. 
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Amphioxus die neiien Scbichten sicban der Stelle bilden, wo 
Ektodemi und Entoderm aneinander stossen ; deoD der laterale Theil 
des Urdarms geht z. Th. in der Bildung der oben erw&hnten seg- 
mentalen AusstulpuDgen auf; der dorsale Tbeil bildet die Cborda 
und der ventrale Tbeil verwachst spftter nnterhalb dieaer Theile von 
rechts nacb links zur Bildung des Mitteldarmepithels. Der ganze 
in der Herstellung der Deuen Scbichten aufgehende laterale Tbeil 
des Urdarraea grenzt also ventral an das eigentliche Entoderm, am 
Blastopoms an das Ektoderm; nur liegen die Verhiltniase insoweit 
anders wie bei den sonstigen Wirbelthieren , als die Aniagen der 
neuen Scbichten nrsprQnglich das Lumen des Urdarms begrenzen 
halfen. 

Fig. 86 A— C. 




Drei QueiBchnittc rnn Amphi oxDBlarven in (OrBchiedenen SUdien naeh KowaleTtkf 
im Bairour'a Handbuch. UT Urdarm. np Nearslplatte (Aalage d«B CentrBlnerT«Dafgt«nia). 
ncderCsatralbanftl. oh Chordi (oder Aaloge derselbrai). mn UrdsrmuisslUlpuDireii (..Hesodenn"). 



Aus den Ursegmenten entwickelt aicb bei den Wirbelthieren 
zun^chst die willkQrliche Muskulatur und das Acbsenskelett (Wirbel- 
s&ule); diese beiden Tbeile entsteben aus dem inueren, der Chorda 
anliegenden Theil. Die iusaere, der Epidermis anliegende Schicht 
bildet, indent die Zellen ihreo festen, eine Zeit lang epitbelartigen 
Zusammenbang aufgeben, ein Bindegewebe, das sich zu der Leder- 
baut (Cutis) entwickelt. Aus den Seiteoplatten bildet sich aucb 
Bindegewebe, glatte Muskulatur (Eingeweidemusknlatur), das GefUss- 
systera und die serosen Haute (Peritoneum, Pleura, Pericardium); 
aus der Grenzregion zwischen Ursegmenten und Seitenplatten endlich 
bilden sich die wichtigsteu Theile der Haru- und Gescblechtsorgane. 

Sowohl die Ursegmente wie die Seitenplatteu enthalten also in 
sich die Aniagen mebrerer Gewebe und Organe*), 
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Zum Schluss noch folgende Bemerkung uber die Bildung der 
Organe. Bei der Bildung eines Organs kOnnen entweder nur eine oder 
auch mehrere der embrjonalen Schichten tbatig sein. So entwickeln 
sich z. B. die knorpeligen Wirbelk5rper einfach aus dem embryonalen, 
den Urwirbelplatten entstammenden Bindegewebe; das Herz der 
Wirbelthiere bildet sich wahrscheinlich (?) allein aus der Darm- 
faserplatte. Der Darm dagegen ist komplizierteren Ursprungs: nur 
das Epithel entsteht vorn und hinten aus dem Ektoderm und dazwischen 
aus dem Entodeim; die ubrigen Schichten stammen aber von der 
Darmfaserplatte. Sehr komplizierten Ursprungs ist endlich das Auge 
der Wirbelthiere : die Linse ist aus der Epidermis (durch Einstulpung), 
das Corneaepithel einfach durch Umbildung der Epidermis, die Netz- 
haut dagegen durch Aussttilpung des MeduUarrohres entstanden. 
Die ubrigen Theile des Auges bilden sich aus dem embryonalen 
{^mesodermalen") Bindegewebe, das zwischen die ubrigen Theile 
^indringt und sich ihnen aussen auflagert. 



Bei alien gegliederten Thieren, Anneliden, Arthropoden und 
Wirbelthieren konzentrieren sich sozusagen alle wesentlicheren Ent- 
wicklungsvorgange wahrend einer langeren Periode auf eine bestimmte 
Region des Embryos : bei den Wirbelthieren auf die Ruckenseite, bei 
den Anneliden und Arthropoden auf die Bauchseite. Nicht nur die 
wesentlichsten Theile des Nervensystems entstehen in der betreffenden 
Region ®), sondern auch die Muskelplatten bei Anneliden und Arthro- 
poden, sowie bei den Wirbelthieren die vom Primitivstreifen aus 
«inwuchernde Zellmasse (Collectivanlage). Somit haben, wie 
man sich ausdruckt, die Wirbelthier-Embryonen einen 
dorsalen, die Embryonen der Anneliden und Arthro- 
poden einen ventralen Keimstreifen; iibrigens hat dieser 
Ausdruck . Keimstreifen* bei verschiedenen Autoren eine verschiedene 
Bedeutung: einige brauchen ihn im weiteren, andere im engeren 
Sinne. Der vegetative Sack (Dottersack), der sich mehr passiv 
wahrend der Entwicklung verhalt, liegt naturlich dem entsprechend 
bei den Wirbelthieren an der Bauchseite, bei den Anneliden und 
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Arthropoden an der Bfickenseite (bei den Spinnen li^ reehte mid 
linke H&lfte des Eeimstreifens weit auseinander und desshalb kann 
hier abnoimer Weise der Dottersack in spateren Stadien erne rentnde 
Lage haben). 



Anmerkungen 

1) Bei Meeresplattwtlnneni (Polycladen) entstehen wlUireiid der Furchimg' 
Tier Ur-Ektodermzellen (am aninuden Polj, Tier sehr kleine Ur-Entodermiellen 
(am TegetatiTen Pol), Tier besondeis grosse Nahmngsdotterzellen zwischen diesen 
and jenen and endlich Tier zwischen Ektoderm and Nahnmgsdotter li^ende Zellen, 
die bald in die Tiefe rficken, am den meisten der zwischen Dann and Haat des 
Thieres gelegenen Theilen TJrspnmg za geben. — Selenka, Zoolog. Stadien. 
n. Leipzig 1881. — Lang, Monographie der Poljcladen. Faona and Flora 
des Golfes Ton NeapeL XL 1885. 

^) Die obige Darstellong der Teloblasten and ihrer Bedeatang fOr die 
Organogenese basiert auf den in den meisten Pankten ftbereinstimmenden 
Untersachongen der neueren Zeit. Allerdings existieren aber die Bedeatang 
der ftasseren oder Torderen Myoblasten and der Ton ihnen entspringenden ZeU- 
reihen abweichende Ansichten. Ein Antor sah in ihnen Anlagen der Exkretions- 
organe, ein anderer theils dieser, theils der Ringmoskolatar. Yergl. die schon 
oben citierten Arbeiten Ton Wilson, Bergh and YejdoTskj. 

>) Aos der grossen Litteratur fiber Keimblatterbildang bei den loft- 
athmenden Arthropoden seien nur folgende Arbeiten citiert. Kennel (Peri- 
patns), Arb. zool. Inst. Wtirzburg. Ed. 7. 1884. — K. Heider, Die Embryonal- 
Entwickelung Ton Hydrophilus piceus. Jena 1889. — B. Heymons, Sitzongsber. 
d. Berliner Akad. 1894. L — Korotneff (Gryllotalpa), Zeitschr. f. wiss. Zool. 
Bd. 41. 1885. 

^) Sowohl die Urdarmhdhle, wie die dnrch AbschntLrung Ton derselb«a 
gebildeten beiderseitigen Leibeshdhlenh&lften obliterieren bei Sagitta wahrend 
einer gewissen Phase der Entwicklung als Folge der starken L&ngsstrecknng des 
Embryos. Spater erscheinen sie wieder. 

5) Aus der tlbermassig grossen IJtteratur liber die Dififerenziernng der 
ersten Neubildungen aos den Keimblattem bei den Wirbelthieren seien nur [die 
folgenden Schriften angefOhrt: Hatschek (Amphioxus), Arb. zool. Inst. 
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Wien. Bd. 4. 1881. — ' 0. Hertwig, Stndien z. Blattertheorie. Heft 5. 
Jena 1888 (auch in der Jenaischen Zeitschr. Bd. 15 — 16). — 0. Schnltze, 
(Amphibien), Zeitschr. f. wiss. Zoologie. Bd. 47. 1888, sowie Festschr. fflr 
Kdlliker. Leipzig 1887. — L. Will (Reptilien), Zoolog. Jahrbtlcher. Abth. 
f. Anat. n. Ontog. Bd. 6. • 1898. — M. D n t al , 1. c. (VOgel). — van Beneden, 
Anat. Anz. Jahrg. 3. 1888. — Spee, ibid. — B. Lwoff, Bull, de la soc. 
imp. d. natnr. de Moscon. 1894. Ich bedanre, dass ich die letztere Arbeit nicht 
im Text babe berdcksicbtigen kOnnen, da sie mir zu sp&t in die Hande kam. 

^ Es muss doch daran erinnert werden, dass das obere Schlondganglion 
bei Anneliden and Artbropoden nicbt immer an der Banchseite angelegt wird. 
Bel Tielen Polycbaeten liegt die Anlage desselben allerdings ventral ; in anderen 
F&llen aber findet sie sicb genan am Vorderende, wiederam in anderen an der 
Dorsalseite. 



XI 

Die Lehren von einem sogen. mittleren Keimblatt (Mesoderm) — Prflfung der- 
selben und Nachweis ihrer Unbaltbarkeit — Die Bedeutung der zwei wirk- 

lichen KeimbUtter 

Im Vorbergehenden wurden zuerst einige Beispiele von Organen 
herangezogen, die sich direkt und unroittelbar aus den Eeimbl&ttern 
entwickeln ; dann wurden die Falle erwahnt, in welchen sich zwischen 
die Eeimbl&tter neue Schichten, neue Zellmassen hineinschieben, die 
nicht die Anlage eines einzigen Gewebes oder Organes, sondern die 
noch undifferenzierte Summe melir oder weniger zahlreicher Anlagen 
enthalten lind sich spater in dieselben zerlegen. Die Weise, in 
welcher solche neue Schichten entstehen, war bei verschiedenen 
Thieren verschieden; meistens wucherten sie von der Blastoporus- 
region zwischen die Keimblatter hinein. Gew5hnlich sind in diesen 
neuen Schichten die Geschlechtszellen enthalten und werden erst 
spat^r kenntlich. 

Die Bildung solcher neuer, die Keime mehrerer Organe und 
Gewebe enthaltender Schichten zwischen Ektoderm und Entoderm 
hat zu der ganzen, stark variierten Lehre von dem oder 
den mittleren Eeimblattern (Mesoderm, Mesoblast) 
Veranlassung gegeben. Trotzdem mehrmals mit hinreichender Klar- 
heit nachgewiesen worden ist, dass diese Begriffe uberflussig, ja 
nachtheilig sind und Verwirrung stiften, so spielen sie doch nocJi 
— weil es so schwer ist, tief eingewurzelte, konventionell gewordene 
Vorurtheile auszutreiben — eine grosse RoUe und man liest noch 
immer und immer von dem , mittleren Keimblatt". Wir mussen 
dessbalb diesem Begriflfe eine ausfuhrliche Betrachtung widmen. 
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Fur die Embryologen der alteren Zeit (Pander, v. Baer, 
B e m a k), welche sich fast nur mit den Wirbelthieren beschafkigten 
und denen es zanRchst auf eine FeststelluDg der Art und Weise, 
in der sich bei diesen die einzelnen Tbeile des KOrpers entwickeln, 
ankommen musste, war es recht naturlich und bequem, die z. B. 
bei Huhnerembryonen blattfbrmige Schicht, welche sich zwischen 
Ektoderm und Entoderm einschiebt, als mittleres Keimblatt zu 
bezeichnen. Erst ware der Keim zweibl&ttrig, dann wtirde er drei- 
blattrig und schliesslich vierbiattrig. Damals fasste man auch die 
Keimblatter als Primitivorgane von bestiramter, histologisch physio- 
logischer Leistungsfllhigkeit auf, was auch die damaligen Namen 
andeuten: Ab,s Ektoderm wurde auch als Hautschicht (oder Haut- 
sinnesblatt), das Entoderm als Schleimschicht (Darmdrusenblatt), 
die Darmfaserplatte als Gef^ssschicht, die Hautplatte als Fleisch- 
schicht bezeichnet; aus jeder derselben soil ten also bestimmte Bil- 
dungen hervorgehen, was ja auch fur die normale Entwicklung des 
einzelnen Typus theilweise zutrifft. Damals liess man meistens die 
Hautplatte vom Ektoderm, die Darmfaserplatte vom Entoderm sich 
abspalten; doch liess Remak beide Scbichteu aus dem Entoderm 
durch Abspaltung hervorgehen. 

Die morphologische Bedeutung der beiden wirklichen Keim- 
blatter wurde dann zuerst von Huxley (1849) erkannt, der Ekto- 
derm und Entoderm der Wirbelthierembryonen mit den bleibenden 
KOrperschichten der Coelenteraten homologisierte und somit ihre 
Bedeutung als Grhaut und Urdarm erkannte. 

Eine ganz neue Fassung bekam die Lehre von den Eeimblattern 
1868 durch die Untersuchungen von His uber die Entwicklung des 
Huhnchens im Ei.^) Die Lehre von His wurde allgemein als Para- 
blastentheorie bezeichnet und der Kern derselben ist in aller Kurze 
folgender: das Huhnchen soil aus zwei grundverschiedenen Anlagen 
entstehen ; die eine derselben ist die Keimscheibe oder der Bildungs- 
dotter, aus welchem die Furchungskugeln spater hervorgehen; die 
zweite ist der weisse Dotter und zwar besonders derjenige Theil des- 
selben, welcher unter dem Band der Keimscheibe liegt; dieser Theil 
wurde von His als Keimwall (von K 5 Hiker als Keimwulst) be- 



i 
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zeichnet (vergl. Fig. 97). Der weisse Dotter enthalt ja eine Menge 
kugeliger, wesentlich aus Eiweissstoffen und Fett bestehender Dotter- 
kOrperchen; diesen ElemeDten theilte His im Gegensatze zu fast 
alien anderen Autoren den morphologischen Werth von Zellen zu. 
Die erste der genannten zwei Anlagen nennt His den Hauptkeim 
Oder Archiblasten, die letzte den Nebenkeim oder Para- 
blast en und diese beiden Anlagen waren nach seiner Ansicbt 
giiindverschieden von einandcr, namentlich in Bezug auf die (jewebe, 
welche aus ihnen hervorgingen : aus dem Archiblasteu soUten ent- 
stehen alle ^echten Epithelien'' (im His*schen Sinne), so z. B. die 
Epithelien der Haut und der Hautdrtlsen, des Darms und der Darm- 
drusen und des Urogenitalsystems, ferner das ganze Nervensystem 
und die wichtigsten, die eigentlich sensorischen Theile der Sinnes- 
organe, endlich das ganze Muskelsystem. Aus dem Parablasten 

Fig. 97. 




Darcbsclmitt darch die Keimscheibe eines frisch gelegten HOhoereies oach KOlliker 

a. a. 0. kw Keimwall (Keimwulst, in der That eine Verdickung des Entoderms), ect Ekto- 

derm, ent Entoderm, f grOssere Farchuogskngeln. r Rand der Keimscheibe. 

soUten dagegen hervorgehen alle bindegewebigen Substanzen (also 
eigentliches Bindegewebe, Schleimgewebe, Knorpel- und Knochen- 
gewebe u. s. w.), ferner die Epithelien des Blut- und Lymphgef&ss- 
systems, sowie der serOsen H5hlen (fur welche Epithelien His die 
etwas uberflussige Sonderbezeichnung .Endothelien*' eingefQhrt hat), 
endlich die Elemente des Blutes und der Lymphe. Was die moisten 
Autoren als « Mesoderm'' zusammengefasst<haben, das ware also 
nach His aus zwei v5llig heterogenen Anlagen zusammengesetzt: 
einer archiblastischen (der Anlage fur Muskeln, Drogenitalorgane) 
und einer parablastischen (Anlage fur Bindegewebe, Blut u. s. w.). 
— Die Elemente des weissen Dotters, die also von His als Zellen 
angesehen wurden, sollten nach seiner Ansicbt aus dem das Ovarialei 
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umgebenden Epithel (Membrana granulosa) in das Ei eingewandert 
sein und diese parablastischen Elemente soUten nun w&hreDd der 
EntwickluDg des Eies nach der Befruchtung zwiscben die Zellen dea 
Archiblasten eindringen, am die parablastischen Oewebe zu erzeugen ; 
das Huhnerei w&re demgem&ss keine einfache Zelle, sondern ein aus 
zwei grundverschiedenen Anlagen zusammeDgesetztes Gebilde. Die 
Zellen der Membrana granulosa wdren im Gegensatz zum Ei nicht 
epithelialen, sondern bindegewebigen Ursprungs, — entgegen der 
Ansicht anderer Forscher, welche dieselben mit den Eiem zusammen 
Tom ursprfinglichen Keimepithel herleiten — sie sollten von dem 
bindegewebigen Stroma des Ovariums herstammen. Es seien nur 
His' eigene Worte angefuhrt: .Aus den Granulosazellen geht der 
gesammte Nebendotter, also auch der Nebenkeim hervor. Wir 
b&tten sonach in der That zwei Gewebsfamilien, von welchen jede 
seit der Zeit der ersten Entstehung in geschlossener Reihenfolge 
sich fortgepflanzt hat, zuweilen mit der anderen Familie zu gemein- 
samera Bau sich vereinigend, niemals aber dem Charakter untreu 
werdend, den sie einmal erhalten''. Der Archiblast im Ei sei epi- 
thelialen, also archiblastischen Ursprungs und bilde w^hrend der 
ganzen Entwicklung nur archiblastische Gewebe; der Parablast da- 
gegen sei bindegewebigen, also parablastischen Ursprungs und er- 
zeuge nur parablastische Gewebe. Und in der Art weiter, von Ge- 
neration zu Generation, in's Unendliche! 

Wir werden es hier nicht unternehmen, diese Parablastentheorie 
im Einzelnen zu widerlegen. Es ist dieses schon so oft geschehen 
und die Lehre durfte wohl heutzutage keinen einzigen Anh&nger 
mehr haben; selbst ihr Urheber m5chte wohl kaum versuchen, sie 
in ihrer ursprtinglichen Fassung aufrecht zu erhalten. Ihre voll- 
kommene Unhaltbarkeit liegt ja auf der Hand. Sie ist nur auf 
eine unrichtige Deutung verschiedener Bau- und Entwicklungs- 
erscheinungen des Vogeleies gegrtindet und liesse sich schon auf 
viele andere Wirbelthiereier nicht applizieren. Denn wie soUte die 
Parablastentheorie Geltung haben kOnnen fur Amphioxus oder 
ftir die Amphibien, bei welchen Thieren es doch voUkommen klar 
ist, dass der ganze Embryo sich einfach und allein aus dem gefurchten 
Ei, also aus einem Archiblasten entwickelt und bei welchen doch 
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die gleichen Gewebe und Organe wie bei den Vdgeln zur AusbilduDg 
kommen? Und was das Vogelei betrifft, so huldigen wohl alle 
anderen Forscher heutzutage der von Gegenbaur zuerst bestimmt 
ausgesprochenen Anschauung, dass der Dotter des Yogeleies (Bildungs- 
dotter und Nahrungsdotter) nur eine einzige, zu kolossaler Gr5sse 
angewachsene Zelle ist uDd maa betrachtet in Uebereiustimmung damit 
die Dotterkugelchen des weissen Dotters einfach als Ablagerungen von 
Nabrungstheilchen, nicht als selbstst^ndige Elemente, als Zellen (ein 
Kern fehit ihnen ja auch). Schon das bier Angefuhrte genugl, urn die 
Unbaltbarkeit der Parablnstentbeorie darzutbun; aber auch im EId- 
zelnen fubrt sie zu ganz gezwungenen, unnaturlichen Ableituugen. 



Nachdem namentlich durcb A. Agassiz', Metschnikoff's 
und vor AUem durcb Kowalev sky's Untersucbungen um das 
Jabr 1870 etwas Naheres uber die Keimblatterbildung und uber 
die erste Entwicklung der Organe aus den Keimblattem bei den Wirbel- 
losen bekannt geworden war, wurde bald die Homologie der Keimblatter 
(Ektoderm und Entoderm) allgemein angenommen und man sprach nun 
auch bei Wirbellosen, ebenso wie bei den Wirbelthieren meistens 
von einem mittleren Keimblatt oder Mesoderm, gewohnlich obne 
naber zu untersuchen, ob das, was man damit bei den verscbiedenen 
Thiertypen bezeicbnete, wirklicb einander entsprecbende Gebilde seien. 
Nur einzelne Autoren spracben sicb bestimmt daruber aus (z. B. 
Rabl, Haeckel, Hatscbek) und kamen dann zu dem Ergebuiss, 
dass das Mesoderm bei alien Bilaterien (bei alien mebrzelligen 
Thieren excl. Spongien und Coelenteraten) homolog sei. Indessen 
wurden bald bei anderen Forscbern verschiedene Bedenken gegen 
eine solche Anschauung wacb und dieses gab sicb zunacbst in der 
sogen. Coelomtbeorie von Oscar und Richard Hertwig 
kund. Da diese Lehre noch immer eine ziemlicb grosse RoUe in 
der embryologischen Litteratur spielt, mussen wir etwas nSher auf 
dieselbe eingehen. 

Unter den Bildungen, welche sicb zwischen Ektoderm und En- 
toderm hineinschieben und koUektive Anlagen darstellen, stellt die 
Coelomtbeorie einen scbarfen Gegensatz auf zwischen zwei Haupt- 
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kategorien, die als Mesenchym und als Meso blast bezeichnet 
werden. Diese Begrifle sind — trotz einiger Aehnlichkeiten — 
doch ganz wesentlich verschieden von den His'schen Begriffen des 
Parablasten und Archiblasten, indem. um bloss die wesentlichsten 
Punkte anzufnhren, sowobl das Mesencbym als der Mesoblast aus 
der einfachen Eizelle und aus den Furchungskugeln hergeleitet 
werden. £in Mesoderm, das durch regellose Auswanderung von 
Zellen (sei es aus dem Ektoderm oder aus dem Entoderm oder 
sp&ter aus den Urdarmdivertikeln) entsteht, wird von den Briidern 
Hertwig Mesenchym genannt; die andere Art Mesoderm wird 
in typischeh Fallen in der Form epithelialer Lamellen, gewdhnlich 
vom Urdarm oder vom Rand des Blastoporus (wo Ektoderm und 
Entoderm in einander Hbergehen) ausgestulpt; dieses tr^gt den Nameu 
Mesoblast. Das Mesenchym kann aus beiden oder aus nur einem 
der Eeimbl&tter hergeleitet werden und braucht also keineswegs in 
den verschiedenen Thierstllmmen homolog zii sein; der Mesoblast 
dagegen wird immer aus dem Entoderm abgeleitet und bei alien 
Thiertypen, bei welchen er auftritt, als homolog bezeichnet. Bei 
vieleu Thieren (so bei Spongien, Coelenteraten, femer bei alien 
Plattwurmern u. a.) tritt nur Mesenchym auf ; bei anderen (wie bei 
Sagitta) kommt fast iiur der Mesoblast vor, indem hier das 
Mesenchym ganz rudimentar ist; bei den meisten Formen treten aber 
beide Mesodermarten neben einander auf; so wurde schon das Ent- 
stehen beider vorhin bei den Echinodermen geschildert; erst wan- 
derten hier Zellen (Mesenchymzellen) in die FurchungshOhle ein; 
spfiter bildeten sich Ausstiilpungen des Urdarms (der Mesoblast). 
GewOhnlich erscheinen sie jedoch in umgekehrter Keihenfolge; der 
Mesoblast entsteht zuerst und dann erst wandern Zellen aus einer 
oder aus mehreren der embryonalen Schichten aus, um das Mesen- 
chym herzustellen. Mit den Urdarmaussttilpungen bei Sagitta, 
Echinodermen, Amphioxus u. s. w. werden die inneren Muskel- 
platten bei den Anneliden identifiziert ; nur soUte hier jederseits 
bloss eine einzige Zelle (unser innerer oder hinterer Myoblast, die 
Urmesodermzelle der Autoren) aus dem Verband der Entodermzellen 
ausgeschieden werden, um dann in der oben geschilderten Weise 
den ganzen Mesoblast = die inneren Muskelplatten zu bilden. Nach 
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der Tbeorie musste also auch der Mesoblast der Annelideii vom 
Entoderm hergeleitet werden. 

Das Vorkommen oder Nicht-Yorkommen des Mesoblasts oder 
des epitbelartigen Mesoderms wfthrend der Entwicklung sollte nun 
den Brudem H e r t w i g zuf olge einen ganz fnndamentalen Unterschied 
in dem Ban aller mesodermalen Organe der erwachsenen Thiere be- 
dingen, namentlich betreffs des histologischen Baues jedes einzelnen 
Organsystems — mit Ausnahme der Haut und des Darmkanals, 
deren Epithelien sich ja unmittelbar aus den Eeimbl&ttem berleiten. 
Wo es zur Bildung eines Mesoblasten kommt, soil sich imraer eine 
echte, von Epithel begrenzte Leibesh5hle oder Coelom (Entero- 
CO el) entwickeln und alle mesoblastischen Organe sollen einen „epi- 
thelialen* Bautypus zeigen; ihr Bau soil sozusagen ibren Urspnmg 
aus epithelialen Lamellen erkennen lassen; die Yerf. der Tbeorie 
haben diese Lebre fQr jedes einzelne Organsystem durcbzufuhren 
versucht. Bei Thierformen dagegen, bei welcben kein Mesoblast 
gebildet wird, sollen sich im Mesoderm oder Mesenchym niemals 
Epithelien oder epithelartige Oewebe ausbilden; auch entstebe bei 
ihnen keine echte Leibesh5hle, sondern nur mehr oder weniger un- 
regelmfissige, keine deutliche epitheliale Begrenzung zeigende Spalt- 
raume im Mesenchym (Pseudocoel). — Die meisten hOberen 
Thiere, so z. B. die Wirbelthiere, besitzen ja sowohl Mesenchym, 
als Mesoblast und in solchen Fallen entst&nden aus dem Mesenchym 
alle bindegewebigen Substanzen, das Blut und die Lymphe, sowie 
die glatte (unwillkurliche) Muskulatur und die Epithelien (,Endo- 
thelien*') der Gef&sse; dem Mesoblast dagegen entstammten die will- 
kurliche Muskulatur und das Epithel der LeibeshOhle, sowie die 
Haupttheile des Urogenitalsystems. Die Her twig nehmen also 
mit His die etwas gezwungene Sonderung der Epithelien in , echte 
Epithelien" imd «Endothelien* an; im Uebrigen ist ersichtlich, dass 
die BegiiiFe Mesenchym und Parablant, Mesoblast und Archiblast, 
auch was ihre histologische Potenz betrifft, keineswegs zusammen 
fallen. 

Wahrend die Parablastentheorie auf Grundlage der Untersuchung 
«ines vereinzelten Thiertypus aufgestellt wurde und sich demgem&ss 
gar nicht mit zoologischer Systematik besch&ftigte, wollten dagegen 
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die Bruder Hertwig auf Grundlage der Coelomtheorie ein ganz 
neues System des Thierreichs errichten mit dem Vorkommen, resp. 
Nicht-Vorkommen des Mesoblasts und den daraus vermeintlich resal- 
tierenden Bauunterschieden als erstem Eintheilungspriuzip. AUe 
fiber den Goelenteraten stehenden Metazoen wurden darnach in zwei 
Hauptgruppen getbeilt, welche als Enterocoelier und als Pseudo- 
c e 1 i e r bezeichnet wurden. Als der ersten Gruppe zugehOrig wurden 
betrachtet: die Chaetognathen (Sagitta), die Bracbiopoden, Echino- 
dermen, Nematoden, Anneliden, Arthropoden und Wirbelthiere ; bei 
alien diesen soil es zur Entwicklung eines echten Mesoblasts und 
eines typischen Coeloms (Enterocoels) kommen. Die zweite Gruppe 
umfasste dagegen : alle Plattwurmer, die R&derthiere und Moostbiere, 
sowie die eigentlichen Weichthiere (Mollusken); bei alien diesen 
Formen sollte ein Mesoblast, sowie eine echte, mit Epithel ausge- 
kleidete LeibeshOhle feblen und nur durch Spalten und LUcken im 
Bindegewebe (Pseudocoel) vertreten sein. 

Im Yerb&ltniss zu den Rabl-HaeckeTschen Anschauungen 
bezeichnete die Coelomtheorie insofem einen Fortschritt, als sie nicht 
alles, was zwischen Ektoderm und Entoderm w9,hrend fruher Em- 
bryonalstadien zur Entwicklung kommt, auf einen Haufen zusammen 
warf, sondem nachzuweisen versuchte, dass unter dem Namen Meso- 
derm heterogene Dinge zusammen gebracht sind. Jedoch ist auch 
die Coelomtheorie wenig befriedigend und fasst die Dinge zu sche- 
matisch auf; sie legt aiff wenig wesentliche Momente allzu viel 
Gewicht. Die Aufstellung des grundlegenden Gegensatzes zwischen 
Epithel (Mesoblast) und Mesenchym ist, wie Eleinenberg sagt, 
,,ein Schulblumchen aus dem pathologisch-anatomischen H5rsaal, 
das am allerwenigsten in entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen 
hinein gehOrt*. Die Mollusken z. B. soUen den mesenchymatOsen 
Bautypus in besonders typischer Weise zum Ausdruck bringen ; nun 
besitzen dieselben aber^ nichts destoweniger neben den Spalten und 
LUcken im Parenchym eine echte, mit Epithel ausgekleidete, wenn 
auch reduzierte LeibeshOhle, n&mlich die Pericardialhdhle ; dies war 
schon lange bekannt und ist durch spSltere Untersuchungen best&tigt 
worden, wurde aber damals von den Drhebem der Coelomtheorie 
ignorirt. Die Blutegel sind echte Anneliden, also echte „Entero- 
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coelier", zeigen aber einen pareDchymat5sen, fast durchaus mesen- 
chymatOsen Bautypus ; auch diese Thiere wurden von der Theorie ganz- 
lich mit StillschweigeD ubergangen. Und endlich den entscheidendsten 
Beweis gegen die Kichtigkeit der ganzen Aufstellung liefern die bei 
der Entwicklung der mesodermalen Theile der merkwurdigen Gattung 
Peripatus stattfindenden Vorgange, die durch die genauen TJnter- 
suchungen EenneTs bekannt geworden sind; diese Thatsachen 
wurden an sich genugen, um die ganze Theorie umzustiirzen. Bei 
dem erwachsenen Peripatus besteht die Leibeshdhle aus drei 
Raumen, einem mittleren und zwei seitlichen; der mittlere ist mit 
^echtem Epithel" (Peritonealepithel) ausgekleidet ; die seitlichen sind 
Bindegewebsraume ohne deutliche Epithelauskleidung. Das « Meso- 
derm* tritt beim Peripatus-Empryo in ahnlicher Weise wie bei 
den Anneliden auf ; es bildet anfangs zwei vom Blastoporus ein- 
wachsende seitliche Streifei>, die sich bald in Ursegmente zerlegen; 
dieses ^Mesoderm* ware also nach der Hertwig'schen Theorie 
jedenfalls ein echter Mesoblast. Die Hdhlen der Ursegmente ver- 
schmelzen je der Lange nach mit einander, indem die queren Scheide- 
wande (Dissepimente) aufgelSst werden ; die auf diese Weise herge- 
stellten Raume waren der Theorie nach das echte Enterocoel; aber 
die dieselben begrenzenden Zellen geben ihren epithelartigen Zu- 
sammenhang auf und bilden ein Bindegewebe, sodass das ursprung- 
liche Enterocoel nur durch Spalten und Lucken in diesem Gewebe 
reprasentirt wird. Der mediane Theil Mer Leibeshohle (der den 
Darm enthalt, wahrend die Seitentheile die Segmentalorgane enthalten) 
entsteht in ganz anderer Weise, indem namlich zunachst das Ekto- 
derm und das Entoderm in der Rucken- und Bauchlinie auseinander 
weichen, sodass zwischen ihnen ein Hohlraum gebildet wird: dieser 
Hohlraum ist also ursprunglich von den genannten Blattem begrenzt; 
spater aber wanderu in denselben von den Ursegmenten sich abl5sende 
Zellen hinein und diese Zellen tiberziehen schliesslich als epithel- 
artige Schichten die Innenseite des Ektoderms und die Aussenseit^ 
des Entoderms in der medianen Region als Hautplatte und Darm- 
faserplatte. Hier bildet sich also ein Mesenchym, ein Bindegewebe 
wahrend der weiteren Entwicklung in ein deutliches Epithel um. — 
Schwer vereinbar mit den Lehren der Coelomtheorie sind auch die 
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Verhaltnisse, die wahreod der Entwickinng der Rundwflnner (Nema- 
toden) zu Tf^e treten. Es fiodeu sich hier zwei sogen. Mesoderm- 
streifen, welche sich aber oicht Id Hauptpl&tte nnd Dannfaserplatte 
spalten und die Folge davoD wird, dass bei den erwachsenea Thiereo 
die Leibeshfihle zwischen Eatoderm und Mesoderm liegt. 

Die angefahrten Beispiele genfigen. um darzuthun, dass die 
Coelomtheorie sich Dicht aufrecht erhalten Iftsst, ohae den Tbat- 
sachen der EntwickluDgsgeschichte Zwang aozuthuD. Sie basiert 
auf zu schematischen Betrachtungen, die in den wirklichen VerhElIt- 
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uissen kerne StQtze finden ; auch das auf sie gegrundete Thiersystem 
ist wenig naturiich iind ISsst sich nicht durchfQhreD. *) 

Es giebt ubrigens viele Thiere, bei denen zuerst eine .primare', 
spater eine „sekundare'* LeibeshOhle vorhanden ist. So z, B. bei 

Bergh, Entvickslungogeschichte. 12 
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Echinoderraen und vielen Anneliden. Bei der in Fig. 98 abgebildeten 
Polygordiuslarve ist anfangs (a) nur ein Spaltraum zwischen 
Ektoderm und Entoderm vorhanden, der vielleicht ein Rest der 
FurchungshOhle ist. Spater (b, c) kommen die Ursegmente im 
hinteren Theil des Larvenkdrpers zur Entwicklung und die in den- 
selben enthaltenen Uohlen stellen die definitive, segmentierte Leibes- 
bOhle dar. Diese Verhaltnisse, auf welche von vielen Autoren ein 
zu grosses Gewicht gelegt wurde, haben in der That in niorpho- 
logischer Hinsicht recht wenig Bedeutung. 

Spater wurde von anderer Seite wieder der Versuch gemacht, 
alle ^mesodermalen'' Bildungen bei den Bilaterien auf einen Haufen 
zu werfen. Dieser verzweifelte Versuch konnte nur durchgefuhrt 
werden, indern man noch haufiger, als es bei der Coelomtheorie ge- 
schehen war, Thatsachen aus der Entwicklungsgeschichte der wirbel- 
losen Thiere ignorierte und unterdrtickte. *) 

• 

In unserer obigen Darstellnng hab^n wir nur von zwei Keim- 
blattern, Ektoderm und Entoderm gesprochen, weil wir kein mittleres 
Keimblatt anerkennen. Die Gruude hierftir seien in Folgendem an- 
gegeben: Ektoderm und Entoderm sind, wie oben erOrtert wurde, 
wahrscheinlich im ganzen Thierreich homologe Gebilde: sie sind 
Primitivorgane ; das Ektoderm stellt die primitive Haut, das Ento- 
derm den primitiven Darm vor und sie sind den Korperschichteu 
der ausgebildeten Coelenteraten gleichwerthig. Darin liegt ihre 
Bedeutung: sie waren die ersten im Thierreich aufgetretenen Organe 
— abgesehen von den Geschlechtszellen — und stellen die Grund- 
organe des Embryos dar. 

Lasst sich nun etwas Aehnliches von dem sogenannten Mesoderm 
Oder mittleren Keimblatt sagen? Lasst sich dasselbe auch nur mit 
einiger Wahrscheinlichkeit auf bestehende Organe bei erwachsenen 
Thieren zuruckfiihren ? Es tritt ja beim Embryo meistens als eine 
indiflferente Zellmasse auf, welche sich weiterhin in verschiedene 
Organe dififerenziert. Aber dies kann nur als eine ontogenetische 
Abkurzung angesehen werden, da es bei erwachsenen Thieren nie 
und nimmer solche indifferente Zellmassen ohne bestimmte Funktionen 
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giebt, MaD musste also, wenn man die einheitliche Auffassung des 
Mesoderms bei sSmmtlicheD Bilaterien durchftihren will, Dach einem 
Organ suchen, aiif das jenes bezogen werden kOnnte. Dies geschieht 
aber moistens nicbt; bei den meisten Autoren, die von einem mittleren 
Keimblatt immer weiter reden, ist die Vorstellung ganz imbegrtindet 
und rein konventionell und nur wenige Verfasser haben sich bemuht, 
den Ursprung des Mesoderms in bestimmten Geweben oder Organen 
2U suchen. Moistens versuchte man, dasselbe — weil es'5fters in 
der Form von Ausstiilpungen aus dem Urdarm entsteht — aiif 
Blindschllluche des Mitteldarms zuruckzufuhren, der Art wie sie 
i» B. in grosser Anzahl und radiarer Vertheilnng bei Aktinien vor- 
kommen. Nun hat man aber in der gegenw9,rtig existierenden 
Thierwelt nicht die geringsten Anhaltspunkte fur eine derartige 
Annahme. Nichts beweist, dass solche Formen mit blindsackartigen 
Ausstulpungen des Darmes den Ausgangspunkt fur die Entwicklung 
der Bilaterien bilden — falls die letzteren uberhaupt aus einer 
Stammform hervorgegangen sind, was auch noch zu beweisen ware — 
und was die ontogenetiscbe Thatsache selbst betrifft, dass das . Meso- 
derm* haufig in der Form hohler Ausstulpungen des Urdarms auf- 
tritt, so gilt dafur genau dasselbe, was oben uber die Einsttilpung 
des Entoderms zur Bildung der Gastrulaform gesagt wurde: dass 
€in socher Vorgang aller Wahrscheinlichkeit nach keineswegs ein 
primitiver ist, sondern dass die Abfaltung solcher epithelialer La- 
mellen wenigstens ebenso wahrscheinlich auf einer Abkurzung in der 
Entwicklung beruht und dass die Einwanderung von Zellen wohl ein 
primitiverer Bildungsmodus ist (wie hinftllig der Gegensatz zwischen 
Epithel und Mesenchym ist, wurde oben erdrtert). Einige Autoren 
haben sich allerdings nicht davor gescheut, die Aktinien als Aus- 
gangspunkt zu nehmen; dann liessen sie den Darm einer Aktinie 
sich von den Blindschlauchen abschndren und das ganze Thier sich 
nach und nach — unter Hinweis auf Sagitta als Andeutung eines 
Zwischengliedes — in ein Wirbelthier verwandeln(!). Giebt man 
aber solchen Vorstellungen Eaum, so ist der vollkoramensten Will- 
kur die Thure gedffnet. — Andere Autoren haben andere Ableitungen 
des Mesoderms versucht: sie fassten es als ursprungliche Muskelzellen 
Oder — weil es am Blastoporus entsteht — als Schluckzellen oder 

12* 
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endlich als Geschlechtszellen einer zweiblattrigen rrform auf. Solche 
Hypothesen t5nDen nur subjektiven Werth fur ihre Urheber (RabI, 
Hatschek) haben; denn es kanD zu ihrer Begrundung absolut nichts 
gegeben werden. 

Es ist somit bis jetzt absolut misslungen, fur alle jene Anlagen, 
die man aus EonveDtion mit dem Namen Mesoderm belegt, ein 
Grundorgan zu finden, auf welches sie in phylogenetischer Hinsicht 
bezogen werden k5nnen. Und auch in Bezug auf die ontogenetische 
Entstehung dieser Bildungen war es bis jetzt nicht m5glich, sie alle 
ausschliesslich von einem Keimblatt herzuleiten, ohne den Thatsachen 
Zwang anzuthun. In einigen Fallen gehen sie ja sicherlich aus 
dem Entoderm hervor, so bei Sagitta, den Brachiopoden und 
(yder Mesoblast") bei den Echinodermen, wo sie als Aussttllpungen 
des Urdarms, weit entfernt vom Blastoporus entstehen. Ebenso 
sind die meisten Autoren der neueren Zeit der Ansicht, dass die 
^mesodermalen'' Bildungen bei den Wirbelthieren aus dem Entoderm 
stammen. Aber andererseits ist es fur die Anneliden viel wahr- 
scbeinlicher, dass die Muskelplatten aus dem Ektoderm entstehen: 
bei den Blutegeb differenzieren sich alle zehn Teloblasten aus einer 
einzigen Furchungskugel heraus, welche ganz in ihrer Bildung auf- 
geht; bei Oligochaeten (Rhynchelmis) werden sie alle von einer 
grossen Zelle geknospt, welche nachher Entoderm liefert; es zeigt 
sich auch deutlich in der ganzen Anordnung, dass ektodermale und 
.mesodermale' Theile ein einheitliches System dem Entoderm gegen- 
uber darstellen. Man betrachte nur den Eeimstreifen von Blutegeln ! 
Die allermeisten Autoren, die uber Embryologie der Anneliden ge- 
arbeitet haben, sind zu dem Ergebniss gekommen, dass die Muskel- 
platten Tom Ektoderm herzuleiten sind; nur jene Verfasser, die mit 
ganz dogmatischen Voraussetzungen uber das „mittlere Eeimblatt^^ 
an die Untersuchung herangingen, fanden eine entodermale Ent- 
stehung desselben. Und was fur die Anneliden gesagt wurde, das 
gilt ungefahr auch fur die Crustaceen und in neuerer Zeit h9.ufen 
sich die Angaben, welche fur eine ektodermale Entstehung der 
Muskelplatten, auch bei den luftathmenden Arthropoden sprechen 
(Eennel, Eorotneff, Heymons, Brauer u. A). Die allge- 
mein angenommene Homologie der Eeimblatter (Ektoderm und Ento- 
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derm) nun vorausgesetzt, ist es klar, dass eine Bildang, die bei 
den einen Tbieren vom &usseren Blatt entsteht, nicbt einer solcben 
entsprecben kann, die bei den anderen Formen aus dem inneren 
Blatt ibren Ursprung bat. 

Aus den angefubrten GrQnden ist die konventionell gewordene 
Annabme eines mittleren Eeimblattes (Mesoderm) und die Gleicb- 
stellung desselben in den verscbiedenen Tbiertypen zurUckzuweisen. 
Es giebt gar kein mittleres Eeimblatt. 

Der letzte Satz wurde zuerst von Klein enb er g ausgesprocben 
und in ausgczeicbneter Weise begrundet. Der genannte Autor fubrte 
aus, wie man einerseits -m&cbtige ektodermale Muskellagen, anderer- 
seits Urdarmdivertikel in eine Kategorie geworfen batte und sucbte 
nacbzuweisen, wie bei den Meeres-Anneliden z. B. das Peritoneal- 
epitbel auf Orundlage einer ganz spezifiscben Gewebsanlage, der 
Muskelplatten und nicbt aus einem indifferenten « mittleren Keim- 
blatt'' entstebt. Sp&ter bat Zelinka nacbgewiesen, dass bei den 
R&dertbieren die verscbiedenen zwiscben Oberbaut und Darm ge- 
legenen Organe einzeln aus den KeimbMtem, namentlicb aus dem 
Ektoderm entspringen, sodass es eine indifferente Collectivanlage, 
die als Mesoderm gedeutet werden kOnnte, gar nicbt giebt. Zu 
einem &bnlicben Resultat kam neuerdings aucb Heymons fur die 
Insekten (Ortbopteren).*) 

Es wurde oben bervorgeboben, dass es gewisse Regeln fur die 
Bildung der Organe aus den Keimbl&ttem giebt; das Nervensystem 
und die nerrOsen Tbeile der Sinnesorgane entsteben ja fast immer 
aus dem Ektoderm, das Mitteldarmepitbel aus dem Entoderm u. s. w. 
Aber es giebt verscbiedene Ausnabmen von diesen Begeln und die- 
selben sind interessant, insofem sie die Bedeutung der Eeimbl9.tter 
in eigentbumlicber Weise beleucbten. Scbon bei den Coelenteraten 
ist das Nervensystem nicbt immer rein ektodermal, sondern bei den 
Aktinien giebt es sowobl ektodermale als entodermale Ganglienzellen, 
beide in der Tiefe der betreflfenden Epitbelien liegend und aller 
Wabrscbeinlicbkeit nacb, die einen so gut wie die anderen, in loco 
entstanden. Und wenn gesagt wurde, dass die nervOsen Tbeile der 
Sinnesorgane (die Sinnesepitbelien) fast immer aus dem Ektoderm 
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stammen, so finden wir z. B. bei den S&ugethieren eine auffallende 
Ausnahme davoD, n^Lmlich die Geschmacksorgane der Zunge. Da» 
Epithel der Zunge, aus welchem sich die Geschmacksknospen heraus- 
differenzieren, ist n&mlich entodermalen Ursprungs. Der vordere und 
der hintere Abschnitt des Darmes entsteben ja fast inuner als Ein- 
stUlpimgen des Ektoderms; aber z. B. bei den Tintenfischen soil 
nacb Eorscbelt der entodermale mittlere Abscbnitt sich bis zum 
After erstreeken, und kein Hinterdarm gebildet werden. Anderer- 
seits scbeint bei der Entwicklung der firyozo^n der entodermale 
Urdarra ruckgebildet und der definitive Darm vom Ektoderm g^nz- 
lich neugebildet zu werden. Auch bei verschiedenen Insekten soil 
nach neueren Angaben eines guten Beobachters (B. Heymons) 
das ganze Darmepithel durch Verwachsung des vom Ektoderm 
eingesttUpten Stomodaeums und Proctodaeums gebildet werden; das 
Entoderm w&re demgem^ss bier jedenfalls beim erwachsenen Thiere 
ganzlicb unterdruckt. Zu einem ^hnlichen Ergebniss kam fruher 
schon fiir eine Schnecke (Bithynia tentaculata) P. B. Sarasin: 
bei derselben sollte aus dem Entoderm sich nur die Leber bilden 
und das ganze Epithel des Darmes sollte aus dem Ektoderm stammen ; 
dies wurde jedoch von spSLteren Autoren in Abrede gestellt und eine 
neue — aber nicht vom dogmatischen Standpunkte aus angestellte 
— Untersuchung ware hier wunschenswerth. 

Eine Anzahl solcher Ausnahmen wurden hier hervorgehoben, 
weil sie in so deutlicher Weise zeigen, worin die Bedeutung der 
Keimblatter liegt und worin sie nicht liegt, wenn die Sache vom 
allgemeineren Standpunkte aus betrachtet wild. Eine Zeit lang war 
es ja eine allgemein verbreitete Anschauung, dass die Eeimblatter 
als histologisch-physiologische Primitivorgane zu betrachten 
seien und Fruchte dieser Anschauung sind z. B. die bekannten Be- 
zeichnungen: Hautsinnesblatt, Darmdrusenblatt, Geffesblatt oder 
Darmfaserplatte u. s. w., Bezeichnungen, die zunachst fur die Wirbel- 
tbiere geltend gemacht wurden und insofern treffend sind, als sie 
die wesentlichsten, aus den betreffendeu Schichten stammenden Theile 
hervorheben; namentlich Kemak fuhrte dieses nSher aus, wenn 
auch schon in seiner Darstellung gewisse Abweichungen von den 
Kegeln der Histogenese nambaft gemacht wurden. Eben solche 
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Ausnahmen zeigen aber, dass die Eeimbllitter Dicht als bistologisch- 
phvsiologische PrimitivorgaDe aufzufassen sind, sondern dass den sie 
aufbauendeD Zellen eine FHhigkeit der Umbildung, der Anpassung 
an yerS.nderte Umgebungen und LebeDsverhUtnisse mehr oder weniger 
iDoewohnt und sie demgemSlss UDter Umst^Lnden in neue Bahnen 
gelenkt werden kOnnen; dessbalb verlauft die Bildung der Organe 
und Gewebe bei dem einen Thiere nicht ganz in derselben Weise, 
wie bei dem auderen. 

In der neueren Embryologie wird denn aucb die Bedeutung der 
Eeimbl^tter von einem anderen Gesichtspunkt aufgefasst; sie wird 
ais von morphologischer Natur betrachtet. Die Keimblatter 
sind, wie schon oben hervorgehobeu wurde, in den verschiedenen 
Thiertypen homolog, d. h. sie sind von einer geuieinsamen Stamm- 
form ererbt, bei welcher sie nicht bloss als embryonale Anlagen, 
sondern als bleibende Organe des erwachsenen Thieres existierten 
und bei welcher keine weitere DifFerenzierung stattfand. Und in 
Uebereinstinimung mit diesem Gesichtspunkt nmssen denn auch die 
sekundareu koUektiven Anlagen inGglicherweise auf einfache Gewebe 
Oder Organe bezogen werden, deren Zellen spater theilweise Um- 
bildungen, Ausbildungen zu neuen physiologischen Leistungen durch- 
machten; z. B. kOnnten aus ursprunglichen Muskelanlagen durch Um- 
bildungen gewisser Elemente Exkretionsorgane, Gefisse, Peritoneal- 
zellen entstehen. Doch ware es auch mdglich, dass koUektive An- 
lagen durch einen Abkurzungsvorgang wahrend der individuellen 
Entwicklung entstanden, indem mehrere (phylogenetisch heterogene) 
Theile als eine Anlage (indifferente Zellmasse) angelegt wiirden, die 
sich erst spater in die betreffenden Theile zerlegte. So diflferenzieren 
sich ja die Geschlechtszellen meistens erst in spateren Stadien aus 
dem sogen. Mesoderm heraus. 

In der neueren Morphologic spielt die Keimblatterlehre eine 
ausserordentlich grosse RoUe, namlich fur die Entscheidung von 
Fragen, die Homologie verschiedener Organe bei verschiedenen 
Thiertypen betreffend. Denn nur wenn die Theile aus demselben 
Keimblatt ihren Ursprung haben, kOnnen sie in morphologischer 
Hinsicht gleichgestellt werden (homolog sein); was bei dem einen 
Thiere sich aus dem Ektoderm entwickelt, kann nicht einem bei 
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einem anderen Thiere aus dem Entoderm hervorgebenden Gebilde 
homolog sein, wslren die beiden Gebilde aucb struktarell und funk- 
tionell ganz gleich. EiD durcb Einstulpung des Elktoderms ent- 
standener Vorder- oder Hinterdarm kOnnte dem in gleicher Lage 
befindlichen Darmabschnitt bei einem anderen Thiere sehr §.hnlich 
sein; h&tte er sich aber bei dem letzteren ans dem Entoderm ge- 
bildet (wie es z. B. mit dem Hinterdarm der Cephalopoden der 
Fall sein soil), so wdre die Aehnlichkeit nur auf die funktionelle 
Gleichheit, nicht auf gleiche Abstaramung gegrundet. Selbstver- 
st&ndlich genugt aber die Entstehung gewisser Gebilde aus einem 
und demselben Eeimblatt nicht all e in, um ihre Homologie zu be- 
grunden. 
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XII 

Der Einflnss der Ern&hrungsTerh&ltnisse anf die weitere Entwicklung thierischer 
Embryonen — Direkte Entwicklung und Metamorphose — Larvenorgane nnd 

Fdtalorgane 

Schon oben wurde auseinaDdergesetzt, wie die Ausstattung des 
Eies mit NahruDgsstofF (Nahrungsdotter) von eDtscheidender Be- 
deutuDg far den Modus der Furchung und EeimblSltterbildung ist. 
Es soil nun kurz dargelegt werden, wie auch w&hrend der weiteren 
Entwicklung dieses Moment auf den Yerlauf der BildungsYorg&nge 
grossen Einfluss ausubt. 

Bei sehr vielen, besonders bei niedrigen Thierformen findet sich 
nicht mehr Nahrungsstoff in der Eizelle (oder um dieselbe) als noth- 
wendig ist filr den Yerlauf der allerersten EntwickluDgsyorgd,nge ; 
also mussen die Jungen schon in einem sehr fruhen Stadium, oft 
sehr bald nach Bildung der Eeimbl&tter selbst fur ihre Ern&hrung 
sorgen. In diesem Falle wird gewOhnlich von jedem Weibchen eine 
kolossale QuantitSlt von Eiern hervorgebracht, damit die Menge der- 
selben fur die ungunstigen Lebensbedingungen der sich entwickelnden 
Jungen Ersatz biete und die Art erhalten bleibe. Andere Formen 
legen weit weniger Eier ab; aber diese sind dann besser ausgestattet. 
Wie schon friiher erwahnt, giebt es eine sehr grosse Anzahl von 
Thieren, bei welchen die Ausstattung des Eies mit Nahrung schon 
w&hrend seines Aufenthaltes im Eierstock stattfindet, wo aller 
Nahrungsstoff als Nahrungsdotter in die Eizelle selbst abgelagert 
wird; aber andere Formen begnugen sich nicht damit; sie versehen 
nicht bloss das Ei durch die Ern&hrung im Ovarium mit Nahrungs- 
dotter, sondem w&hrend des Durchgangs des Eies durch Eileiter und 
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Uterus wird von den drGsigen Wandungen derselben eine Eiweissmasse 
abgeschieden, welehe in sp^teren Stadien dem Embryo zu Gute kommt. 
So wird ja das Eiweiss des Huhnereies wahrend des Durchgangs des 
Eies durcb den Eileiter gebildet und auch die Scbleimmasse, welehe 
die Froscheier umgiebt und die, wenu sie in's Wasser kommt, sebr 
stark aufquillt, wird von den Eileitern abgesondert. Bei den Schnecken 
wird diese Scbleimmasse von einer eigenen, in den Eileiter mundenden 
SchleimdrGse geliefert. Wiederum bei anderen Thieren wird fast all 
der zu der Entwicklung des Embryos nOthige Nahrungsstoff ausserhalb 
des Ovariums gebildet; so z. B. sind die von den Regenwurmern und 
Kieferegeln abgelegten Eier sehr klein und enthalten fast gar keinen 
Nahrungsdotter ; die Eiweissmasse, von welcher die Embryonen leben, 
wird von drusigen Gebilden abgeschieden. Endlich sind ja viele 
Thiere „lebendig gebSrend" ; aber auch in diesem Falle kOnnen be- 
deutende Verschiedenheiten in Bezug auf die Ernahrungsverhaltnisse 
auftreten : cntweder sind die Eier von bedeutender GrOsse und stehen 
in keiner naheren Verbindung mit dem mutterlichen Organismus: sie 
liegen dann frei im Eileiter oder im Uterus ; oder sie sind, wie z. B. 
bei alien Saugethieren (ausgenommen die Schnabelthiere) ganz klein 
und arm an Nahrungsdotter; in diesem Falle treten sie — nur 
nicht bei den Beutelthieren — zu einem gewissen Zeitpunkt in 
eine mehr oder weniger innige Verbindung mit dem Uterus des 
Mutterthieres und vverden von diesem mittelst einer oder mehrerer 
Mutterkuchen (Placentae) ernahrt. In der Placenta verwachsen em- 
bryonale und mutterliche Theile mehr oder weniger fest mit einander 
und die Blutgefiisse des Uterus erweitern sich zu grossen Lakunen, 
so dass die embryonale Placenta von einem sehr bedeutenden Blut- 
strom umspult wird ; doch halten sich die BlutgefSsse des Embryos 
und des Mutterthieres immer getrennt von einander; die Emahrung 
lindet also durch osmotische Vorgange, nicht durch direkten Ueber- 
tritt des Blutes statt. — Aber die merkwurdigsten Verschiedenheiten 
in Bezug auf die Ernahrungsverhaltnisse der Embryonen finden sich 
doch innerhalb einer und derselben Gattung, namlich bei der in so 
vielen Beziehungen merkwurdigen Gattung Peripatus. Die meisten 
Arten derselben sind lebendig gebarend ; doch wurde in neuerer Zeit 
eine eierlegende, neuhollandische Art (P. Leuckarti) bekannt; die 
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Eier derselben sind gross und reich an Nahrungsdotter. Unter den 
lebendig gebarenden Arten sind aber nicht weniger als drei ver- 
schiedene Typen der Ern&hruug des Embiyos zii unterscheiden. Bei 
den westindischen Arten (P. Edwardsii und P. torquatus) sind 
die Eier ungemein klein, haben den Durchmesser von 0,04 mm; 
aber bald nach der Furchung bilden sich einige Embryonalzellen zu 
einem Emiihrungsorgan aus: zu einer Placenta embryonalis mit Nabel- 
strang; diese Placenta verbindet sicb mit einer aus dem Uterus- 
epithel sich entwickelnden Placenta uterina und durch diese Placenta 
doppelten Ursprungs wird der Embryo emahrt. Bei der capschen 
Art (P. cap en sis) sind 'die Eier schon bedeutend grosser; ihr 
Durchmesser ist 0,17 mm und sie gehen keine intimere Verbindung 
mit dem Uterus des Mutterthieres ein ; aber die Embryonen ernahren 
sich in spateren Stadien aller Wahrscheinlichkeit nach durch Schlucken 
von Eiweiss, das von den Uteruswandungen abgesondert wird. End- 
lich giebt es noch eine Art (P. novae Zealandiae), deren Eier 
ausserordentlich gross und reich an Nahrungsdotter sind; sie haben 
einen Durchmesser von 1 — 1,5 mm; die Ernahrung und das Wachs- 
thum bis zur Geburt scheint bier allein auf Kosten des Nahrungs- 
dotters stattzufinden.^) 

Wie gesagt, der Einfluss der reichlichen Ausstattung, resp. der 
Armuth des Embryos an NahrungsstoflFen aussert sich nicht nur 
wahrend der allerersten Eutwicklungsstadien, meistens macht sich 
dieser Faktor auch wahrend der spateren Entwicklung sehr stark 
geltend. In vielen Fallen giebt er den Ausschlag, ob die Ent- 
wicklung, wie man sagt, eine direkte ist oder ob sie mit einer 
Metamorphose verbunden ist. 

Es ist sehr schwierig, ja eigentlich wohl unm5glich, eine fur 
alle Falle zutreffende Definition dieser zwei Begriffe, der direkten 
Entwicklung und der Metamorphose zu geben, da zwischen ihnen 
alle Uebergange vorhanden sind. Berucksichtigt man nur die ex- 
tremen Falle, so ist es schon leicht, scharfe Kategorien aufzustellen ; 
sobald man aber an die zweifelhaften Falle herankommt, erweisen 
sich die Definitioneu als nicht stichhaltig, und man weiss nicht recht, 
unter welchen Begriflf man sie einordnen soil. Allerdings giebt es 
eine Anzahl zoologischer und embryologischer Verfasser, die — ausser 
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der Eotwicklung im Mutterleib — jede Entwicklung ausserfaalb Aea 
mfltterlichen KOrpers als eine direkte bezeichnen, wenn sie in Bezug 
anf die wesentlichsten Formverhaltoisse innerhalb der Eibaut voll- 
eodet wird, so dass das junge, dem Ei entschlflpfeode Thier Id 
Bezug auf Gestalt, Bau uod Lebeaaweise den Eltern gleich iet; 
TOD einer Metamorphose Bpricbt man dagegen, wenn das jnnge, dem 
Ei entschlflpfende Thier sehr verschiedeu von dem Mutterthier ist 
DDd eist durch eiae Reibe weseotlicher Umbildungen und Form- 
finderuDgen seine definitive Gestalt erreicbt. Selbst in angesehenen, 
verbreiteten Lebrbflcfaern kann man eine solche Definition treffen 
und docb ist sie, wenn allgemeia darcbgefuhrt, unhaltbar und will- 
kOrlich. Oie folgende Thatsacbe zeigt binl&nglicb, wie wenig natnr- 
licb die genannte BegrifTsaufstellung ist. Eine grosse Anzabl Larven 

Fig. 99. 




von Anneliden bebalten noch, wenn sie zu scbw&rmen beginnen, die 
Eibaut bei; Fig. 99 9tellt eine solcbe Larve einer Art der Gattung 
Spio, eines riibrenbewohnenden Anneliden dar. Die Larve ist mit 
zwei Augenflecken, mit einem Wimperscbopf am Vorderende und 
mit quer urn den KOrper laufenden Wimperkr&ozen verseben; das 
kleine Thier scbw&rmt mittels letzterer an der Oberfl&cbe des Meeres, 
fubrt also eio von der Lebensweise der Eltern sehr verschiedenes 
Dasein. Nichtsdestoweniger, trotz dieaer freien Lebensweise, ist das 
Thierchen noch von der Eibaut (a) umgeben (die Wimperhaare 
baben dieselbe durchbobrt und ragen frei in's VVasser vor). Andere 
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ADDelidenlarveD spreDgen dagegen frnhzeitig die Eihaut, fflhren aber 
sonat ein ganz tlhnlicbea Daseiu und haben eioen ganz fibnlichen 
Bau, wie die erateren. Dies scheiut z. £. mit den in Fig. 100 ab- 
gebildeten Larveo des Folygordius der Fall zu sein. Trotzdem 
DQD in beiden F&Ueti die Lairen mit ganz anderen Orgonen aasge- 
rastet sind and eine ganz andere Lebensweise fubren, als die er- 
wachsenen Thiere — ausser den Wimperkranzen baben sie oft Ur- 
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nieren und einen provisoriscben Scblund ; alle diese Theile geben spftter 
zu Grunde — und trotzdem die Larven in beiden F&Uen wesentlicb 
gleich gebildet sind, musste man docb, falls man die oben genannten 
Definitionen festbalten wollte, da, wo die Eihaut frubzeitig abgeworfen 
wird, von einer Metamorpbose und dort, wo die Larve die Eihaut 
Ungere Zeit beibebalt, von einer direkteo Kntnicklung reden. Abet 
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«ine solche scharfe Unterscheidung hatte gar keinen Zweck, weil 
sie auf ein ganz unwesentliches Moment basiert ist und in der 
Praxis wird sie denn aucb nicht von den Zoologen gebraucbt; in 
beiden Fallen wird die Entwicklung allgemein als Metamorphose 
urid die abgebildeten Entwicklungstbrmen als Larven bezeichnet. 

Man kCnnte nun die Sache nmdrehen und fragen: kann denn 
nicbt allgemein mit dem Namen Metamorpbose eine Entwicklung 
belegt werden, bei welcber in fruberen Stadien provisorische Organe 
ausgebildet werden, die in spateren Stadien verscbwinden, um den 
definitiven Gebilden Platz zu machen? Aber aucb eine solcbe De- 
finition ware nicht stichhaltig und stritte jedeufalls gegen alle Kon- 
venienz. In diesem Falle musste man z. B. die Entwicklung der V5gel 
und Saugetbiere als Metamorphose bezeicbnen, denn die Embryonen 
dieser Tbiere besitz6n bekanntlicb eine Menge provisoriscber Ein- 
richtungen. die spSter ganz oder tbeilweise ruckgebildet werden: 
Schlundspalten oder Kiemenspalten und Eieraenbogen mit dazu ge- 
hOrigen Gefassen, Urnieren u. s. w. Ebenso wie es bei vielen sich 
nicbt mittelst Metamorphose entwickelnden Thieren eine Anzahl 
spater verschwindender Larvenorgane giebt (z. B. die Wimper- 
kranze der Annelidenlarven), so baben aucb viele Formen, die alle 
wesentlichen Zuge der Entwicklung als ruhende 6escb5pfe innerbalb 
der Eibaut oder innerbalb des mutterlicben KOrpers durchmacben, 
eine Anzahl Foetalorgane. Hierher gehoren vor Allem die 
Foetalhaute oder Embryonalbaute. Man triflft solcbe nament- 
licb bei den amnioten Wirbeltbieren (Keptilien, V5geln, Sauge- 

• 

thieren) und bei vielen luftatbmenden Arthropoden. Als ein ver- 
haltnissmassig einfaches Beispiel der Bildung solcher Embryonal- 
baute mdgen die Verbal tnisse bei einem Wasserkafer (Hydro- 
pbilus piceus) dienen. Wenn sicb hier an der Bauchseite der 
Keimstreifen als eine Verdickung des Blastoderms anlegt, fangen 
bald die den Rand desselben begrenzenden Tbeile des Blastoderms an, 
sich uber ibn emporzuwolben; von hinten und von beiden Seiten, 
zuletzt auch von vorn wachsen Falten empor, die sogenannten Am- 
nionfalten, welche schliesslich den Embryo ganz bedecken. Wie 
man aus Fig. 101 A ersiebt, sind diese Falten echte Duplikaturen, 
aus einer ausseren und einer inneren Schicht von Ektodermzellen 
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bestehend nnd das Besultat dieses Prozesses ist der im Querschnitt 
V\g. 101 B dargestellte Zustaod; indem sicb die AmniODfalten ganz 
(iber den Embryo verbreitert haben, ist die Kmbryonalanlage von 
zwei deutUcb geschiedenen H&utchen eingebilllt: einem inneren, das 
seitlicb in die Seitentbeile der Embryooalanlage sicb iimbiegt, dem 
Amoion uod einem fiusaeren, das seitlicb in das periphere Blasto- 
derm sich fortsetzt, die Serosa. Beide EmbryoDalhullen bestehen 
bier, ibrem Ursprung gemSss, aus einer einfachen Scbicht vod Ekto- 
dermzellen. Der Embryo ist somit w£lhrend einer l&ngeren Periode von 
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der Oberfl^cbe des Eies durcb die Hullen ausgeschlosaen ; spiLter 
bersten aber beide Hullen; sie werden dann nacb der Dorsalseite 
hinauf verschoben iind sinken bier durch einen sohr merkvrurdigen 
Vorgang in den Dotter ein, wo sie schliesslieb resorbiert werden 
{bei anderen Insekten 'werden sie einfach abgeworfen). — Bei den 
amnioten Wirbeltbieren bilden sich die beiden, dieselben Namen 
tragenden EmbryonalhUute in sehr ahnlieher Weise wie bei den In- 
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sekten und hullen den Embryo w&hrend einer I&ngeren Feriode ganz 
ein; nur w5lben sie sich, da ja die Wirbelthiere einen dorsalen 
Eeimstreifen haben, nicht tlber den Bauch, sondern tiber den Bucken 
des Embryos empor und sowohl Amnion wie Serosa sind hier zwei- 
schichtig, indem die Hautplatte zwischen die beiden Ektoderm- 
schichten mit hinausw&chst (also bildet sie die innere Schicht der 
Serosa, die tussore des Amnions). Doch muss hiertiber, so wie uber 
die komplizierten VerMltnisse bei der Bildung der dritten Embryo- 
nalhuUe der amnioten Wirbelthiere, der Allantois, auf die Lebr- 
bucher der Entwicklungsgeschichte der Wirbelthiere verwiesen werden. 

Der oben erw^hnte Gegensatz zwischen Metamorphose und 
direkter Entwicklung im AUgemeinen ist aus den oben erw&hnten 
Grunden, streng theoretisch gesehen, bedeutungslos. Jede Entwick- 
lung, die von einem beliebigen Metazoon vom Ei an bis zur fertigen 
Gestalt durchlaufen wird, ist ja in der That ein ganz radicaler 
UmbildungSYOrgang und wenn man so will, eine Yerwandlung, eine 
Metamorphose. Wird desshalb in der oben genanhten Weise ein 
Gegensatz zwischen direkter Entwicklung und Metamorphose aufge- 
stellt, so h&lt man sich nur an die am moisten in die Augen 
springenden Yerh&ltnisse in Bezug auf Bau und Lebensweise der 
Jugendformen. Dies ist aber willkttrlich und die BegriflFe sind, wie 
gesagt, wenn allgemein angenommen, theoretisch undurchfuhrbar. 
In der Praxis k5nnen sie dagegen der Eurze wegen eine gewisse 
Bedeutung haben: in dem einzelnen, speziellen Fall kann man sich 
leicht dartiber einigen, die Entwicklung eines Thieres als Metamor- 
phose und die eines anderen, derselben Gruppe angeh5rigen, als 
direkte Entwicklung zu bezeichnen; in dieser Weise angowandt, 
kann die Cnterscheidung zweckm&ssig sein ; nur darf man eben den 
BegriflFen keine grCssere Bedeutung beimessen, als ihnen wirklich 
zukommt. 

Wir kehren nun zurUck zu dem Thema, von welchem wir aus- 
gingen, zu der Frage : ob die verschiedenartige Ausstattung des Eies 
mit Nahrungsstoff bestimmend sein kann dafur, ob die Entwicklung 
eine direkte oder eine Metamorphose wird. Wenn wir z. B. eine 
kleine, wohlbegrenzte Thiergruppe wie die Blutegel nehmen, deren 
einzelne Formen nur wenig von einander abweichen, so machen sich 
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wahrend der Entwickluog sehr wesentliche UDterschiede bei jenen 
geltend, je nach der Weise, in welcher die Ernahrung des Eies und 
des Embiyos stattfindet. Bei den Kieferegeln (Nephelis, Au- 
lastoma, Hirudo) sind die Eier sehr klein and arin an Nahrungs- 
dotter; sie werden aber in Cocons abgelegt, die mit eider Eiweiss- 
Diasse gefuUt sind und in welchen die Jungen, nachdem sie die 
Eihaut gesprengt haben, bald eine ansehnliche 6r5sse erreichen und 
sehr fruhzeitig anfangen, ein aktives Dasein zu fuhren: Eiweiss zu 
schlucken. In Uebereinstimmung mit dieser Lebensweise sind sie 
denn auch mit einer Anzahl provisorischer Organe ausgestattet: sie 
haben eine primitive Haut mit einem wohlentwickelten Muskel- 
system, ferner einen fur das Eiweiss-Schlucken eingerichteten Schlund 




Lanre von Aulastoma. o Mund mit dem proyisorischen Schlund, kk Keimstreifen, ni— a^ 

Urnieren, t Darmwand, 1 die provisorische Loibeswand. 

und 2 — 4 Paare eigenthumlicher, ringformiger Exkretionsorgane (Ur- 
nieren); alle diese Theile werden rlickgebildet, wenn das im Cocon 
enthaltene Eiweiss verbraucht ist und durch die sich unterdessen 
entwickelnden, funktionell entsprechenden, bleibenden Theile ersetzt. 
Eine solche Larve von Aulastoma ist in Fig. 102 dargestellt. 
Bei einigen Russelegeln dagegen (Clepsine) sind die Eier gross 
und reichlich mit Nahrungsdotter versehen; in Folge dessen fangen 
die Jungen erst in spateren Stadien an, in aktiver Weise Nahrung 
au&.unehmen und sie machen denn auch keine derartigen Umbil- 
dungen, wie die Jungen der Kieferegel durch : es fehlen ihnen sowohl 
die Urnieren, wie auch die provisorische Haut und der Schlund. In 
diesem Falle kann man somit sehr wohl die Entwicklung der Kiefer- 

Bergh, Entwickelungsgeschichte. X3 
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egel als Metamorpfaose, diejenige der ClepsiDe dagegen als direkte 
Entwicklung bezeichnen.^) 

Indessen sind es bei weitem nicht in alien F&llen Yerschieden- 
heiten in den Ernahningsverh&ltnissen des Eies, weiche derartige 
Verschiedenheiten der Entwicklung bedingen. Wenn z. B. Heu- 
schrecken und Schaben eine sogen. unvollst&ndige, die Schmetter- 
linge nnd Wespen dagegen eine voUstandige Metamorphose durch- 
machen, so ist dies zwar darauf begrundet, dass die Larvenformen 
der Letzteren fQr eine ganz andere Lebensweise als die erwachsenen 
Thiere eingerichtet sind, was bei den Ersteren nicht der Fall ist; 
in beiden Fallen ist aber das Ei reichlich mit Nahrungsdotter ver- 
sehen. Weiche Momente in solchen Fallen die Verschiedenheiten 
der Entwicklungsweise bedingt haben, lasst sich schwer sagen. 



Anmerkungen 

1) Kennel, Arbeiten a. d. zool. Institut Wttrzburg. Bd. 7, 1884. — 
Sheldon, Zool. Anzeiger 1887. 

^) Vergl. meine Arbeiten in den Arbeiten a. d. zool. Institut Wtlrzbnrg. 
Bd. 7, 1885 (Aulas to ma) iind in der Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 41, 1884 
(Nephelis), sowie im Zool. Anzeiger. 1886 (Clepsine). — Femer Whit- 
man, Quart, joum. of. micr. sc. Bd. 18, 1878 und Joum. of Morpb. Vol. 1, 1887. 



XIII 

Die experimentellen Untersnchangen dber die Bedentung der Fnrcbiingszellen 
fflr den Anfban der einzelnen Tbeile des thieriBchen Embryos 

Wir faaben die wesentlichsten Modi der Furchung und Eeim- 
bl&tterbildung imd eine Anzahl von Beispielen aus der Mannig- 
faltigkeit der Thatsachen der OrgaDogenese bei normal sicb ent- 
wickelnden thierischen Embryonen kennen gelemt. In der neuesten 
Zeit hat man sich nun durch Yersuche festzustellen bemuht, welche 
Kolle bei verschiedenen Thieren die einzelnen Furchungszellen fur 
die Entwicklung der Eeimbl&tter und Organe zu spielen haben. 
Man hat n&mlich die Erfahrung gemacht, dass man einzelne Furchungs- 
kugeln ganz aus der Entwicklung entfernen kann, ohne dass dies 
die Entwicklungsf&higkeit der ubrigbleibenden beeintr&chtigt; nur 
wird die Weise, in welcher sich diese unter den gelnderten Ver- 
haltnissen entwickeln, mehr oder weniger verandert. Die Furchungs- 
kugeln kann man entweder durch Anstechen abt5dten oder besch&digen 
Oder man kann sie (bei einigen Thieren) durch Schtltteln der Eier ent- 
fernen; auch kann durch Ausubung eines starken Druckes in einer 
bestimmten Bichtung auf die sich ftirchenden Eier eine starke Ab- 
&nderung des normalen Furchungsmodus erzielt werden, was jedoch 
nicht die Hervorbringung eines normalen Embryos hindert. Das 
Yerdienst, diese neue Forschungsrichtung angebahnt zu haben, ge- 
buhrt UDbestreitbar W. Eoux und selbst wenn sich einige seiner 
Besultate als unhaltbar erweisen, ist er es doch, der den neuen 
Weg des Experiments im Reiche der ersten Entwicklungsvorgange 
gezeigt hat. Seinen Schriften sind dann zahlreiche Arbeiten von 
Chabry, Driesch, Wilson, 0. Hertwig u. A. gefolgt. 

13* 
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Wenn auch die mOglichst exakte Forschungsmethode, diejcDige- 
des Experiments in Anwendung gebracht wurde, um den Werth nnd 
die Bedeutung der einzelnen Furchungszellen zu bestimmen, so ist 
jedoch noch zu bedauern, dass die Eaisonnements der Experimentatoren 
vielfach von der in unserer Zeit sich so breit machenden natur- 
philosophischen Eicbtung beeinflusst sind. Erstens wird allzustark 
generalisiert : es ist charakteristisch, dass fast jeder Experimentator, 
der an einer Thierform experimentiert bat, gleich seine wenigei> 
Ergebnisse verallgemeinern will, und daraus entsteht ein Eonflikt 
zwischen den allgemeinen Ansichten der verschiedenen Autoren, der 
haufig in einen wenig erspriesslichen Streit um Worte und Ausdrucke 
sich yerliert (zuruckhaltender und wie es scheint besonnener baben 
sich z. B. Chabry und Wilson tiber ihre Versuchsergebnisse 
ausgesprochen). Dann operieren einige Forscher bei den Schlussen, 
die sie aus ihren Experimenten ziehen, noch mit g^nzlich unbewiesenen 
Hypothesen ; z. B. spielen die Hypothesen, dass der Keni das form- 
bestimmende Element der Zelle sei, oder dass es ein besonderes^ 
^Begenerationsplasma** g&be, in der Beweisfuhrung mehrerer be- 
deutender Forscher eine grosse BoUe, und doch sind sie nichta 
weniger als bewiesen. Wir lassen in der folgenden Darstellung die 
Thatsachen selbst sprechen und enthalten uns so viel als m5glich 
der Hypothesen, werden auch bemuht sein, keinen einseitigen Stand- 
punkt einzunehmen. Die betreffenden Yersuche sind an einer ganzen 
Anzahl von Thierformen angestellt: an Amphibien, Echinodermen, 
Ascidien, Amphioxus, Knochenfischen und die Eier der betreffenden 
Thiere verhalten sich den ^usseren Eingriffen gegenuber keineswegs 
ganz gleich ; gerade dies musste zur Yorsicht beim Yerallgemeinern 
mahnen ^). 

Werden die zwei ersten Furchungskugeln eines Seeigels durch 
starkes Schutteln von einander isoliert, so kann jede derselben — 
falls sie intakt und gesund geblieben ist -^ ihre Entwicklung fur 
sich fortsetzen. Sie theilt sich weiter und wenn einige Theilungea 
durchgemacht sind, stellt die Summe ihrer Descendenten eine nach 
der einen Seite offene Halbkugel dar; oben sind 2 — statt 4 — 
kleinere Zellen (Mikromeren) vorhanden. Diese Halbkugel wird nun 
bald zu einer geschlossenen Hohlkugel, einer Blastosphaera, indem 
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der freie Rand sich zusammenschUesst. Diese Blastospbaera ist nur 
halb so gross, wie die normale iind enthait nur die halbe Anzabl 
Zellen des entsprechenden Stadiums; aber die eiDzelneD Zellen sind 
von normaler GrOsse, nicht kleiuer als gewfibnlicb. Aus der Blasto- 
spbaera kann aich ferner eiite Qastrula und aus dieser eine Pluteua- 
larve von balber GrGsse in normaler Weiae entwickeln*). — Wird 
der Zusammenbang zwischen den beiden ersten Furchungskugeln nur 
uDToUstHndig gelockert, so hOnnen Doppelbildungeo entstehen, der 
Art, dass die beiden H&lften sicb entweder trenneu Oder mit eioander 
verwacfasen: es findet eine Abscbnurung der Blastospbaera statt, 
welche aich im ersteren Falle in zweie zerlegt, von vrelchen jede 
aich auf eigene Hand weiter entwickett; im zweiten Fall kann ein 
Doppel-Pluteua entstehen (zwei mit einander an den Mundregionen 
vereinigte Larven). Auch durch Einwirkung stftrkerer Warme ist 
«3 mtiglich, den ZusammeDhang der beiden ersten Furchungskugeln 
(aber nicbt der spELteren) etwas zu lockern und es kfinnen Zwillings- 
bildungen entstehen.') — Ebenso kann man durch Eliminierung einer 
der Furcbungszellen im vierzelligen Stadium eine Gastrula und einen 
Pluteus von '|^ Grflsae hervorbringen ; ja es gelaog sogar, aus 
einer Furchungskugel im vierzelligen Stadium einen Pluteus von 
Vi GrOsse heran zu zuchten. 

Wird durch Anstechen eine der beiden ersten Furcbungszellen 
des Seeigeleies verletzt, so tritt, falls der Eern und seine nSchste 
Umgebung nicht durch die Nadel gescbadigt wurde, nur etwas Proto- 
plasma aus; die Zelle aber bleibt am Leben, rundet sich ab und 
furcht sicb weiter; es bildet sich ein Embryo von fast normaler 
GrOsse. Wird aber der Kern getroffen, so stirbt die Zelle und be- 
wirkt, indem sie der gesunden Zelle anliegen bleibt und einen Wider- 
stand ausiibt, dass die aus dieser hervoi^ebende Halbkugel sich viel 
langsamer zu einem geschloasenen, ganzen Oebilde entwickelt, als 
wenn die Furchungskugeln durch SchQtteln g&nzlich von einander 
getrennt worden wSren*). 

Werden die Seeigeleier zwischen zwei parallelen Oder einiger- 
massen parallelen Glasplatten (Objekttriiger und Deckglas) m^sig 
gepresst, so wird der Furchungsmodus stark ge^ndert: die Zellen 
nehmen andere gegenseitige Stellungeo ein, als bei dem unter normalen 
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Yerh&ltnissen verlaufenden Yorgang. Beispielsweise ordnen sich die 
Zellen des achtzelligen Stadiums normal in zwei Er&ozen von je vier 
Zellen an ; unter einem starken Druck findet aber eine Abplattung statt 
und die acbt Zellen stehen in einer Ebene. Wird der Druck fort- 
gesetzt, so bilden die Zellen noch im IGzelligen Stadium eine ein- 
Rchicbtige Platte und erst im 32zelligen Stadium werden sie in 
zwei Schicbten angeordnet. Bringt man solcbe Eier wieder unter 
normale Verh^ltnisse, so k5nnen sicb aus ihnen — trotz der ab- 
normen Physiognomie, welche die Furcbung aufwies — ganz normale 
Larven entwickeln. — Auch durch Veranderungen der Concentration 
des Seewassers kann der Furcbung ein von dem Normalen ab* 
weicbender Verlauf aufgezwungen werden. 

Fndlicb ist festgestellt worden, dass man im normalen acbt- 
zelligen Stadium sowobl den oberen, als den unteren Eranz von vier 
Zellen eliminieren kann und dass sicb in beiden Fallen eine ganz 
normale Zwerglarve (Gastrula und Piute us) entwickelt. Da nun 
nacb der gew5bnlicben Anscbauung die oberen Zellen (am Mikro- 
merenpol) die Anlage des Ektoderms, die unteren baupts&cblicb die 
Anlage des Entoderms darstellen ^), so konnte aus dem eben er- 
wabnten Versucbe gescblossen werden, dass die Ektoderm- und 
Entodermanlagen — wenn nocb nicbt v5llig diflFerenziert — einander 
vertreten k5nnen, in der Weise dass, wenn die die Anlage des Ento- 
derms entbaltenden Zellen weggenommen werden, die ektodermalen 
Zellen das Entoderm wieder berstellen kCnnen und umgekebrt. 

Alledem zufolge waren also, wie Driescb sicb ausdruckt, .die 
Furcbungskugeln der Ecbiniden als ein gleicbwertbiges Material 
anzuseben, welcbes man in beliebiger Weise, wie einen Haufen 
Kugeln durcbeinander werfen kann, obne dass die normale Entwick- 
lung gestdrt wird.* Dass bei einer derartigen Bildungs- und Um- 
bildungs^bigkeit der Furchungszellen jede einzelne derselben doch 
bei der normalen Entwicklung imraer Gleicbes bervorbringt, muss 
in einer Beziehung zum Ganzen liegen ; denn wird durcb Eliminierung 
von Scbwesterzellen diese Beziebung aufgeboben oder abge^ndert, so 
sind die Zellen im Stande andere Tbeile als diejenigen, welcbe sie 
bei dem normalen Entwicklungsverlauf bervorbringen, zu produzieren. 
Die Zellen erhalten also nicbt durcb das Material, das sie entbalten^ 
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sondern durch ihre Lagebeziehungen zu den Schwesterzellen und 
ihre Einordnung in den ganzen sich entwickelnden Organismus ihre 
besondere Entwicklungstendenz. 

Sebr &bnliche Verh&ltnisse wie bei den Seeigeln finden sich 
auch noch nach den schOnen Untersuchungen Wilson's beim Am- 
phioxus. Auch bier lassen sich die beiden ersten Furchungs- 
kugeln durch Schutteln isolieren (und zwar noch leichter als bei 
den Seeigeln) und ebenso die Zellen des Yiererstadiums; aus den 
isolierten Furchungskugeln k5nnen Larven (Gastrulae und Larven mit 
MeduUarrohr, Chorda und einer Anzahl Ursegmenten) von halber, 
resp. viertels Gr5sse herangeztichtet werden. Leichter gelingt dies 
aus einer Furchungszelle des 2 -Stadiums als des 4 -Stadiums. 
Werden die Zellen nicht vollst&ndig getrennt, so entstehen auch hier 
Doppelbildungen (Monstra), deren Achsenstellungen eine verschiedene 
sein kann. Die zwei ersten Theilungen des Ampbioxus-Eies sind 
(bei normaler Entwicklung) ganz gleich, sodass vier spiegelbildlich 
gleiche Zellen entstehen; die dritte Theilung ist ungleich und von 
den 8 Zellen sind die vier oberen ein wenig kleiner, als die vier unteren. 
Wird aber eine Zelle auf dem 4 -Stadium isoliert, so schl&gt sie 
einen neuen Modus ein, indem sie sich zun&chst in gleiche Zellen 
zerlegt; erst sp&ter tritt die Ungleichbeit auf. Die isolierte Furchungs- 
kugel benimmt sich also, als sei sie ein ganzes Ei und produziert 
ja auch unter gUnstigen Umstanden eine ganze, wenn auch kleine 
Larve. — Auf dem Szelligen Stadium gelang es nicht mehr, ganze 
Larven zu zuchten ; eine solche isolierte Zelle furcht sich zwar auch 
weiter und bildet entweder eine Blastosphaera oder eine gekrummte 
Platte; diese gekrummten Flatten kOnnen in zwei Varianten auf- 
treten: eine mit Zellen, die dep ektodermalen und eine andere mit 
Zellen, die den entodermalen Zellen des normalen Embryos ahnlich 
sind; jene durfte von einer der kleineren, diese von einer der 
grCsseren Zellen des 8 -Stadiums abstammen. Weiter entwickeln 
sich aber diese isolierten Zellen nicht. 

Wenn also beim Amphioxus durch das Auseinanderschutteln 
der Furchungskugeln erster und zweiter Ordnung die Einheit des 
sich bildenden Embryos gestort wird, so bilden sich gleich zwei, 
resp. vier neue Einheiten und jede Zelle schlagt noch fruher als bei 
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den Echinodermen einen anderen Weg der Entwickliing ein, als 
deojenigen, welchem sie gefolgt wSLre, wenn sie im Verband der 
Schwesterzellen verharrt h^tte. Also bier zeigt sich noch deutlicber 
als bei den Ecbinodermen, dass es die Einordnung in das Ganze ist, 
die den einzelnen Furchungszellen ibren Weg der Theilung und 
Entwicklung vorschreibt. 

Wesentlich andere Verb&Itnisse in Bezug auf die F&higkeiten 
der einzelnen Furchung&kugeln treffen wir bei den Ascidien ; sonderbar 
genug scbeinen die Ascidien und der Amphioxus in dieser Be- 
ziehung zwei Extreme vorzustellen. Versuche an Ascidieneiern sind 
in der bedeutungsvoUen Arbeit des zu fruh verstorbenen Chabry 
mitgetheilt ; ausserdem hat Chabry noch die unter nattirlichen Yer- 
hd,Hnissen sich entwickelnden Monstra studirt und mit den kunstlich 
hervorgebrachten verglichen. Bei der von ihm untersuchten Art 
kommen Missbildungen in grosser Anzahl, namentlich gegen Endo 
der Laichperiode vor; es giebt hier geradezu monstripare Thiere, 
welche jedenfalls zeitweise nur zii Monstra sich entwickelnde Eier 
geb&ren ; eine und dieselbe Missbildung wiederholt sich oft an vielen 
demselben Laich angehdrigen Exemplaren. 

Zum Verstandniss der Chabry'schen Experimente muss Fol- 
gendes vorausgeschickt werden. Bei der normalen Entwicklung der 
Ascidien lassen sich nach den Hbereinstimmenden Angaben neuerer 
Autoren(Seeliger, vanBenedenund Julin, Chabry u. A.) schon 
wahrend der ersten Furchungen die kunftigen Regionen der Larve 
unterscheiden : die erste Furche entspricht in ihrer Stellung der 
kunftigen Medianebene und theilt also das Ei in eine rechte und 
eine linke Halfte; jede derselben wird durch die zweite, quer einschnei- 
dende Furche in eine vordere und eine hintere Zelle zerlegt. Die 
weitere Entwicklung dieser Thiere ist dadurch merkwfirdig, dass sie 
grosse Aehnlichkeit rait der Entwicklung der Wirbelthiere darbietet: 
es entwickeit sich durch Einstulpung des Ektoderms langs der dor- 
salen Medianlinie ein MeduUarrohr, das sich in mehrere Theile sondert; 
der bedeutendste Theil desselben ist die ^SinnesWase", welche zwei 
Sinnesorgane, ein Auge und einen „Otolithen" enthalt; das Auge ge- 
h5rt der rechten Seite an und ebenso in fruheren Stadien der Otolith. 
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Aua dem dorsalen Theil des Entoderms bildet sich wie bei den 
WirbettbiereD eine Chorda dorsalis. Die Chorda ist hauptsJLchlicb 
im Scbwanzabechnitt entnickelt, welcher das BeweguDgsorgan der 
Larve voratellt. Im vorderen KOrperabschnift kommt es zur Bildung 
zweier CloakeoeinstulpungeD {aus welchen die Bekleidung des Peri- 
braDchialraiims beim erwachsenen Tbiere hervorgeht) und gaoz vorne 
entstehen drei Haftpapillen, tnittelst welcher die Larve sich spflter 
festsetzt. Vergl. hierzu Fig. 103 A— B. 

Fis. 103 A. B. 




Embryonen spSterer Stadion tod Aicidia niamillata DHch KowaUrsk) bus Eor- 
■ebelt'i and Heldor's Lahrb. d. rargl. Entw.gMch. d. wirbell. Th. A SeiMoujilcht. 
B DoraabuiBlcbt. ta Augc. o Otolith, sb SinnesbUae, t Rumpftheil und a SchwanisbsdiDitt 
dn HedolluTohrea; i iDgastioDsalhiuiig, sd EDtaderm, cb Cboidft, cl Cloakearinstalpnngen. 



Ebenso wie schoa die Hauptrichtungen der Larve durch die 
eraten Furchen bestimnit sind, sind auch die einzelnen Furchungs- 
kugeln der ersten Stadien mit der BilduDg hestimmter Theile ver- 
traut; zerstOrt man eine der Furchungskugeln erster Oder zweiter 
Ordnung, so entsteht nicht (wie bei den Seeigeln nod dem Lanzett- 
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fiscfa) eine kleiDe, aber voUst&iidige Larve, sondern in dem sich 
bildenden £mbryo roacben sicb bestimmte Defekte bemerkbar und 
es resultiert aus dem Tode der Zelle — sei er durch Krankheit 
des Eies oder durch Anstechen vernrsacht — eine Abnormitilt, ein 
MoDstrum; erst vom 16zelligen Stadium ab kann eine Zelle ge- 
todtet werden, oboe dass eine Missbildung zu entsteben braucht. 
Stirbt z. B. eine der zwei ersten Furchungszellen ab, so kann sich 
zun^chst eine Qastrula halber Gr5sse, aber sonst normalen Baues 
entwickeln; aus dieser kann ferner eine Larve hervorgehen, die 
Chorda und Muskeln besitzt -- aber die letzteren sind zu schwacb, 
um die EihuUe zu sprengen — bei dieser Larve wird jedoch kein 
Medullarrohr gebildet, sondern das Nervensystem bleibt an der Ober- 
fl^che blattf&rmig ausgebreitet und ebenso liegt das Auge frei an 
der Oberfl&che; es entsteht auch nur eine Cloakeneinstulpung und 
eine Haftpapille. Jedenfalls in Bezug auf einige E5rpertheile ist 
also eine solche Larve als eine Halbbildung zu betracbten. Werden 
die beiden hinteren Furchungszellen des 4 -Stadiums zerst5i*t, oder 
sterben sie von selbst ab, so bildet sich zwar eine Chorda, aber 
dieselbe bleibt nackt; es entwickelt sich kein Schwanzektoderm. 
Das Auge bildet sich normal auf Grundlage der vorderen rechten, 
der Otolith auf Grundlage der hinteren rechten Furchungskugel des 
vierzelligen Stadiums. Wird diese letztere zerst5rt, so komrat es 
nie zur Bildung eines Otolithen; stirbt dagegen die vordere rechte 
Furchungskugel, so kann sich trotzdem (aus dem Material der vor- 
deren linken) ein Auge bilden. 

Bei den Ascidien sind also, wie aus dieser Darstellung ersicbt- 
lich, viele Organe schon in bestimmten Furchungszellen der aller- 
ersten Stadien angelegt und kOnnen nur aus dem Material der be- 
treflFenden Zellen hervorgehen; die anderen Zellen liefern andere 
Theile und sind nicht ira Stande nach ZerstOrung der Schwester- 
zellen dieselben zu ersetzen. So scbeint es, dass nur die beiden 
vorderen Zellen lUhig sind, das Material fur die Chorda und die 
Sinnesblase zu produzieren, und dass nur die rechte hintere Furchungs- 
kugel es vermag, den Otolithen hervorzubringen.®) 
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Eine gewissermaassen vermittelnde Stelle zwischen den beiden 
Extremen nimmt das Froschei ein. Nach Boux u. A. sind aucb 
bier die Regionen des Embryos scbon durcb die ersten Furcben be- 
stimmt, indem die allererste Furcbe die Medianebene des Em- 
bryos bezeicbnet — die Furcbe soil wiederum durcb die Gopuiations- 
ebene yon Ei- und Samenkern bestimmt werden — und die zweite 
Furcbe eine Querfurcbe ist; die untere, weisse Hemispbaere, welcbe 
sp&ter Yon den Zellen der scbwarzen Hemispbaere uberwacbsen wird, 
entspricbt der kunftigen Dorsalseite: bier legen sicb die Medullar- 
wolste an; Wird nun eine der ersten Furcbungskugeln angestocben. 

Fig. 104. 




Semiblastola, darch Anstechen einer Furchungskugel des ersten Stadiams (toid Frosch) 
erhalten, nach Ronx (Virchow^s ArchiT. Bd. 114). F FurchungshtJhIe, K Kerne, 

Y Yakuolen in der operierten Fnrchuns^skugel. 

sodass sie in ibrer Eutwicklung beeintr^cbtigt wird, so forcbt sicb 
die uuYerletzte Kugel — unter giinstigen Urastlnden — ungestOrt 
weiter and es kommt zun^chst zur Bildung eines recbten oder linken 
Halbembryos. In Fig. 104 ist eine Halbblastula, in Fig. 105 ein 
weiter entwickelter Halbembryo dargestellt. Bei ersterer ist nur 
die recbte Seite in Zellen zerlegt; die linke ist eine ungefurcbte 
Dottermasse mit eipigen Eemen darin ; bei dem weiter entwickelten 
Embryo, Fig. 105, ist nur links ein MeduUarwulst sicbtbar; aucb 
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iat nur hier die Differenzieruug in Keimblfttter deutUch vollzogen, 
sowie daa sogenannte Mesoderm gesoodert {zwiscben Ekto- und En- 
toderm). Unter gunstigen Umst&odeD geht aber hier nicbt — wie 
be! den Aecidien — aus dem' Halbembryo ein MoDstrum herror, 
sondem jeoer ist hier im Staode, aich zii einem ganzeo, normalen 
Embryo zu erg^nzen. Uiid dabei wird meistens das Material der 
zersWrten Dotterkugel mit verwendet: achoa in Fig. 104 wareo in 
derselben eine Aozahl von t'einkiirDigein Plasma umgebener Kerne 




l)uersc1iDitt eiDsi linken Hemiombryo, &U3 eiaeni Froschel dnr«h AnBtAcben einer dei 

eretcn FurchonpkUKeln erhalten nach Rom i. a. 0. U OrdarnihOhle, Ch Choni» (lur 

BonaaleD OrOsse in^micfaseD) Hd M»diiltsrirulst, D Dottenellon. Die r«cbt« Hftllle Ata 

Eias oscbzellnhert J jugendlirb gebliebene Dotteriellen. 

sicbtbar. Diese kdnnen vom ursprQnglichen Kern der angestocbenen 
Furchungskugel — falls dieaer nicht durch den Einsticb getCdtet 
wurde — berstammen oder sie kSnnen von der unbescb&digten Hftlfte 
eingewandert aein. Wahrend der weiteren Entwicklung erlolgt nun 
eine reichliche Vermebrung dieaer Kerne und schlieaalicb findet eine 
Zerlegung in Zellen statt; dieses gescbieht aber nicht gleicbzeitig 
in der ganzen Ausdehuung der Furchungskugel , aondern der Vor- 
gang iJLngt an der Grenze gegeu die gesunde Eih&lfte an und 
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schreitet von bier nach den entfernteren Theilen der verletzten H&lfte 
fort. Nach dieser Zerlegung in Zellen findet nun auch eine Zer- 
legung des Materials in Eeimblatter statt und aus diesen bilden 
sich schliesslich die fehlenden Organh&lften und Organe. In einigea 
Fftllen konnte jedoch Boux beobachten, dass, wenn er bei ziemlich 
weit entwickelten Halbembryonen die Beriihrung der gesunden rait 
der verletzten Eifaillfte zu I5sen versuchte, die B&nder jener sich 
gegen einander wOlbten and sich zuletzt vereinigten ; in diesem Falle 
konnte eine Selbsterganzung der gesunden Eih&lfte zu einem ganzen 
Embryo ohne Antheilnahme der verletzten Eihftlfte an diesem Prozesse 
stattfinden. Letztgenannter Befund n&hert sich den oben erw^hnten 
Verh§,ltnissen bei den Echinodermen. 

In ^hnlicher Weise kann nach Boux durch Anstechen zweier 
Furchungskugeln auf dem zweiten Furchungsstadium ein Halbembryo 
herangezuchtet werden und zwar ein rechter oder linker, wenn die 
angestochenen Furchungskugeln auf derselben Seite der ersten Furche 
liegen, ein vorderer oder hinterer, wenn sie auf derselben Seite der 
zweiten Furche gelegen sind. 

Wir haben fur das Froschei die Darstellung von Boux zu 
Grunde gelegt, well dieselbe auf eine grosse Anzahl von Experi- 
menten gestutzt erscheint und weil die Mehrzahl der Autoren 
(Ffluger, Morgan und Tsuda) mit ihm darin ubereinstimmen, 
dass die erste Furche der spateren Medianebene entspricht. Dabei 
darf aber nicht unerwiihnt bleiben, dass ein so bedeutender Forscher 
wie 0. Hertwig in neuester Zeit durch Anstellung ILhnlicher Ex- 
perimente zu ganz anderen Ergebnissen gelangt ist, und demgemd,ss 
in Bezug auf dieses Objekt gegenw&rtig eine grosse Unsicherheit 
herrscht. Nach Hertwig hat die erste Furche zur Medianebene 
des Embryos keine konstante Beziehung: bald kann jene dieser 
identisch sein, bald schr^g und bald senkrecht zu ihr stehen. In 
Uebereinstimmung damit und mit seiner ganzen Auffassung w^ren 
demgem&ss die von Boux beschriebenen Halbbildungen nur dadurch 
verursacht, dass die verletzte Furchungskugel der normalen Entwick- 
hmg des unverletzten Theils einen Widerstand entgegensetzt; auch 
werde die verletzte Furchungskugel nicht direkt fur die Bildung 
von Organen verwendet, sondern nur als Nahrung verbraucht; die 
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Erganzung der fehlenden KOrpertheile finde nur mittels des Zell- 
materials der gesunden, gefurchten Eihalfte statt."^) 

Durch Pressung der Eier zwischen Glasplatten oder durch Ein- 
saugen derselben in enge BOhrchen hat man auch bei Amphibien 
(FrOschen und Tritonen) einen abnormen Verlauf der Purchung her- 
vorbringen kOnnen. So liegen die in Pig. 106 A— B dargestellten 
Zeilen des achtzelligen Stadiums alle in einer Schicht, w&hrend sie 
normalerweise in zwei Schichten von je vier Zeilen angeordnet sind 
(Pig. 38, 3). Und aus solchen in abnormer Weise gefurchten Eiem 
gehen normale Embryonen hervor. Hierauf wurde ubrigens schon 
bei einer fruheren Gelegenheit verwiesen. 

Fig. 106 A, B. 





In abnormer Weise gefurchte Froscbeier, A zwiAchon horizontal gostellten Glasplatten, 
B in einer engen GlasrOhre komprimiert. Nach 0. Hertwig, (Arch. f. mikr. Anat. Bd. 42). 



Endlich sei noch das merkwurdige Yerhalten der Bippenquallen 
«rw3,hnt. Auch hier k5nnen, wie bei den Echinodermen und Am- 
phioxus, die ersten Furchungskugeln auseinander geschuttelt werden^ 
und man hat beobachtet, dass dies Experiment hier oft von der 
Natur selbst im Grossen ausgefuhrt wird, nSlmlich durch den Wellen- 
^chlag bei st&rmischem Wetter. Wird nun also eine der beiden 
€rsten Purchungskugeln isoliert, so entsteht durch weitere Entwick- 
lung derselben eine voUkommen typische Halbbildung: eine junge 
Bippenqualle, die statt acbt Bippen, acht Meridionalgef&ssen und 
2wei Pangfaden nur vier Bippen, vier Meridionalge&sse und einen 
Pangfaden besitzt. Solche Halblarven soUen geschlechtsreif werden 
k5nnen und Eier ablegen; damach soUen sie sich zur Metamor- 
phose anschicken und sich zu einem voUstandigen Thier erg&nzen, 
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das mit der normalen Zabl aller Organe ausgerustet ist (man vergl 
hierzu das im Kapitel XY Hber die Dissogonie Gesagte). 

Auf Gnindlage der im VorbergeheDden aufgezlihlten Tbatsachen 
faaben sicb zwei einander diametral gegeniibersteheDde Anschauungen 
uber den Werth und die BedeutuDg der Furchimgskugeln fur den 
Aufbau des K5rpers entwickelt, welche beide allgemeine Geltung 
beansprucben. Die eine dieser Ansicbten wird namentlich von 
Driescb und 0. Her twig, die andere haupts&cfalicb von Boux 
yertreten. Boux' Anscbauung wird von ibm selbst als Mosaik- 
tbeorie bezeicbnet und f^Ut in vielen Punkten zusammen mit dem 
«Prinzip der organbildenden Keimbezirke" yon His. 
Nach dieser Ansicbt ware jede Furcbungskugel in alien Fallen pr^- 
destiniert, ganz bestimmte Tbeile zu bilden; durcb die Furcbung 
wurde n&mlich das Eeimmaterial qualitativ balbiert und jede 
Furchungszelle arbeite gewissermaassen unabbSlngig von ihren 
Scbwesterzellen, sodass, wenn z. 6. eine der zwei ersten Furcbungs- 
kugeln zerstdrt wird, die andere sicb zund-cbst nur zu einer Halb- 
bildung entwickle, welcbe sicb erst sekund&r erg^nze ; dieser letztere 
Vorgang ware als eine Art Begeneration (Wiederberstellung verloren 
gegangener KOrpertbeile) zu betracbten, aber dadurcb von der ge- 
wObnlicben Begeneration verscbieden, dass die zu ersetzenden Tbeile 
nocb nicbt vorbanden waren, wesbalb jener Vorgang von Boux als 
Postgeneration unterscbieden wird.®) Insofern ware also die 
Bildung der Tbeile und Organe des K5rpers aus den Furcbungs- 
kugeln als eine Mosaikarbeit zu bezeicbnen, als jeder der 
Furcbungskugeln die Selbstdifferenzierungsf&bigkeit innewobnt und 
jede sicb auf eigene Hand zunacbst zu einem bestimmten KOrper- 
tbeil entwickeln kann. „Jede der beiden ersten Furcbungszellen 
entbalt alle wesentlicben, gestaltenden und differenzierenden Erafte 
far die Anlage der balben Gebirnblasen, der GebOrblascben und der 
dieser Entwicklungsstufe entsprecbenden anderen Organe des Embryos 
in sicb." Ferner: ,da jede der beiden ersten Furcbungszellen sicb 
unabbangig von der anderen zu einer normalen seitlicben K5rper- 
balfte zu entwickeln verm a g, so ist anzunebmen, dass aucb bei 
der normalen Entwicklung beider Kdrperbalften jedes der beiden 
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ersten Blastomere, d. h. der ganze Complex seiner Nachkommea sich 
unabb&ngig von dem Complexe der Nachkoramen des anderen Blas- 
tomers entwickelt* . Und: «die Entwicklung der Frosch-Gastrula 
uod des zunSlchst daraus bervorgebenden Embryos ist von der 
zweiten Furcbung an eine Mosaikarbeit und zwar aus mindestens 
vier vertikalen, sich selbstst&ndig entwickelnden Stucken' (Roux) 
Diese Anschauung nimmt ibren Ausgangspnnkt von Formen wie dem 
Frosch (nacb Boux o. A.) und der Rippenqualle, wo zun&chst 
nach ZersUrung einer der ersten Furchungskugeln eine deutliche 
Halbbildung entsteht ; auch auf die Ascidien appliziert sie sich gut, 
weil bier im entsprechenden Falle Defekte entsteben, welchen wegen 
des bier sebr geringen Regenerations - (Postgenerations-)Verm5gens 
nicfat abgeholfen wird. 

Die andere Auffassung, diejenige von Driesch und 0. Hert- 
wig, sieht in den Furcbungskugeln ein gleicbartiges Material und 
in der Weiterbildung derselben keine Mosaikarbeit; diese Lebre gebt 
von Formen wie Amphiox.us und den Ecbinodermen aus: bier 
wurde durcb ZerstOrung einer der ersten Furcbungszellen gewisser- 
maassen ein neues Gieicbgewicbtsverbilltniss bergestellt und die ubrig- 
bleibende Zelle scbluge gleich den neuen Weg der Entwicklung ein, 
um keine Halbbildung, sondern gleich oder fast gleich eine kleine 
Ganzbildung zu produzieren (nacb Roux wurde dies darauf beruben, 
dass die Regeneration gleicb oder sebr frub anf&ngt). Wie man 
siebt, ein Streit um Begriffe und Worte; die Thatsacben bleiben 
dieselben. Nacb Driesch und Hertwig ware die Weiterbildung 
der Furcbungszellen durch gegenseitig sich regulierende Wechsel- 
beziebungen derselben bedingt; wurden diese Beziebungen aufge- 
boben, z. B. durch Zerst5rung einer Furcbungszelle, so resultiere 
aus den neuetablierten Beziebungen der Zellen zu einander und zum 
Uanzen eine andere Entwicklungsweise. Jede der 4 ersten Furcbungs- 
zellen entbalte also potentiell die Anlage des ganzen Organismus. 
«Im Dotter sind keine fur einen bestimmten Organtheil vorausbe- 
stimmten, qualitativ ungleichen Substanztbeile (keine Leber-, Niere-, 
Retina-, Hautbildenden Stoffe) in bestimmtcr rSLumlicher Anordnung 
entbalten. Wenn es auch mOglicb ware, die einzelnen Organe durch 
rucklaufige Verfolgung des Entwicklungsprozesses auf bestiramte, 
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kleinste, im Eiraum angeordnete Tbeile der unbefruchteten oder be- 
fruchteten Eizelle zuruckzufabren (jedes Sp9.tere muss naturlich von 
etwas Vorausgegangenem berrubren), so wurde dadurch fur das cau- 
sale VerstllndDiss des EntwickluDgsprozesses nicbt das Geringste ge- 
wonnen sein. Denn die Inbaltstbeilcben des Eirarms (der Keim- 
scbeibe z. B.), bei welcben wir zuletzt anlangen, sind ibren Eigen- 
scbaften nach nicbt fur ibre spSltere Yerwendung spezifiziert, da der 
Eiinbalt sicb mit der Nadel durcb einander rtibren (Froscbei beim 
Anstecben) und um erbeblicbe Brucbtbeile verringem lasst (Froscb-, 
Seeigel-, Ampbioxusei), trotzdem aber normal gebildete Em- 
bryonen liefert" (0. Her twig). 

Diese beiden Anscbauungen, die von Boux und die von Driescb 
und Her twig sind beide nacb unserer Meinung in zu starre Formen 
gefasst. Wenn z. B. Roux sagt: ,Bei den bilateralsymmetriscben 
Tbieren entspricbt eine der beiden Furcbungsebenen der Medianebene 
des Embryos, resp. des erwachsenen Tbieres" und: dimmer steben 
die drei ersten Furcben in festen typiscben Ricbtungsbeziebungen 
zu den drei Hauptricbtungen des kunftigen Embryos*, so sind diese 
Satze nicbts weniger als bewiesen. Wir wissen zwar, dass bei den 
Ascidien (und wabrscbeinlicb bei dem Froscb) die ersto Furcbe der 
spSlteren Medianebene entspricbt, dass beim Hubncben dagegen eber 
die zweite Furcbe der Medianebene entspricbt, und dass bei Meeres- 
planarien (Polycladen) die erste und zweite Furcbe unter etwa 45^ 
die kunftige Medianebene scbneiden, indem eine der vier ersten 
Furcbungszellen das Vorderende bezeicbnet ; abnlicb wie im letzteren 
Falle liegen die Verbaltnisse bei Blutegeln (Clepsine); docb sind 
bier die Winkel, welcbe die Furcben mit der spateren Medianebene 
bilden, von sebr verscbiedener Gr5sse, da die Furcbungszellen von sebr 
ungleicber GrOsse sind. Aber da scbon in diesen Fallen so grosse 
Verscbiedenbeiten auftreten, wer kOnnte dann dafur einsteben, dass 
es nicbt viele Formen giebt, bei welcben die Medianebene ganz obne 
feste Beziebungeu zu den ersten Furcben hergestellt wird? Wie 
wurde uns z. B. der Beweis geliefert werden kOnnen, dass Beziebungen 
der ersten Furcben zu den spateren Hauptricbtungen des Korper* 
existieren bei den Stisswasserplanarien (Tricladen), deren Furcbungs- 
zellen sicb von einander loslOsen und eine Zeit lang (wahrend sie 

B e r g h , EntwickelungBgesohichte. 1 4 
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sich weiter vermehren) als Am5ben unter den Dotterzellen herum- 
kriechen ? Und wie wUrde B o u x seinen Satz fur die Insekten oder 
Spinnen begranden kOnneD^), um nur einige naheliegende Beispiele 
zu wSLhlen? Oder fur die Salpen? Auch fQr die Ecbinodermen ist 
die Existenz der erwahnten Beziehungen durcbaus unbewieseu. Die 
Starrbeit und der Dogmatismus der obigen, allgemein gefassten S&tze 
sind — beim ganzlichen Feblen der Beweise fur dieselben — ein 
guter Beleg dafur, dass wir nocb in einer naturphilosophischen Pe- 
riode leben und dass die Naturpbilosophie ibren Einfiuss selbst auf 
verdiente, experimentell arbeitende Forscber ausUbt ; dergleichen bei 
ibrer allgemeinen Fassung aus der Luft gegriffene Slitze gebOren 
eben nicbt in die experimentell arbeitende Forschung, sondem in 
die Naturpbilosophie. LSLsst sich nicbt nacbweisen, dass bei alien 
bilateralsymmetrischen Thieren bestiminte Beziehungen der ersten 
Furchen zu den sp&teren Hauptricbtungen des EOrpers existieren, so 
kann schon desshalb die Mosaiktheorie in allgeroeiner Fassung nicbt 
aufrecbt erhalten werden. 

Aber aucb die entgegenstehende Ansicht kann nicbt in ibrer 
allgemeinen Fassung besteben. Denn es ist zweifellos, dass in 
vielen F&Uen schon die ersten Furchungszellen far bestimmte Zwecke 
spezifiziert werden. So wurde oben darauf hingewiesen, dass die 
zwei ersten Furchungszellen von As car is verschiedener Natur sind, 
was sich in der verscbiedenen Weise offenbart, in welcher sich ibre 
Chromosomen bei den weiteren Tbeilungen benehmen (Fig. 70). 
Die eine Zelle ist nur far die Froduktion von vegetativen (soma- 
tiscbien) Zellen, die andere sowohl fur die Froduktion solcher, wie 
auch der Gescblechtszellen bestimmt (schon Driesch hat auf diese 
seiner Lehre entgegenstehende Thatsache aufmerksam gemacht). TJad 
auch bei stark inaequaler Furcbung sind die ersten Zellen als An- 
lagen von ganz bestimmten (somatischen) Theilen zu betracfaten. Bei- 
spielsweise : bei SSlugethieren sind schon die zwei ersten Furchungs- 
kugeln von verscbiedener GrOsse und BeschaflFenheit ihres Proto- 
plasmas (die kleinere hat dunkleren Zellinhalt); aus der kleineren 
soil die innere Zellmasse, aus der gr5sseren die Slussere Schicht der 
Keimblase hervorgeben. Femer stellen bei Clepsiiie die vier 
Furchungszellen des zweiten Stadiums differente Anlagen dar: die 
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grOsste entb&lt epidermoidale Theile, sowie Anlagen des Bauch- 
strangs und der Muskelplatten, aber kein Entoderm; die drei kleineren 
enthalten epidermoidale and entodermale Theile, aber produzieren 
nichts von dem Bauchstrang oder den Mnskelplatten. Aehnlich 
liegen die Yerh&ltnisse bei vielen anderen Anneliden (Rhynchelinis 
nach Vejdovsk;^ , Nereis nach Wilson, v. Wistingshausen 
u. A. ; bei letztgenannter Gattung findet sich eine sehr weitgediehbne 
Spezifikation der Furcbungszellen). Bei diesen Formen ist noch 
durch Experimente zu ermitteln, wie weit die Selbsterg&nzungsfSrhig- 
keit der einzelnen Furcbungszellen geht. Endlich wurden oben die 
Ergebnisse Chabry's fur die Ascidien besprocben: auch bier war 
Ja eine Spezifikation der ersten Furcbungszellen vorhanden und nur 
gewisse bestimmte Zellen waren im Stande, gewisse bestimmte Or- 
gane zu liefem ; die F&bigkeit der Regeneration und Umbildung der 
Zellen war bier eine SLusserst beschr&nkte. 

Fur F&lle, wie die zuletzt erw&hnten, kann also der Satz, dass 
die Furcbungszellen ein gleicbartiges Material darstellen, das in be- 
liebiger Weise durcfaeinander gewHrfelt werden kann, obne dass dies 
die weitere Entwicklung beeinfiusst, keineswegs Geltung baben. Bei 
den Ascidien z. B. wird die Entwicklung der beiden ersten Furcbungs- 
zellen durcbaus nicbt allein durch «sicb regulierende Wecbselbe- 
ziebungen*, sondem aucb durch ibre eigene Spezifikation bestimmt. Die 
Dries cb-Hertwig'scbe Auffassung kann also aucb nicbt allge- 
meine Gultigkeit beansprucben. Dagegen sind diese Forscber, unserer 
Meinung nacb, vollkommen im Recht, wenn sie die Lehre von den 
,qualitativ ungleicben EemhalbieruDgen* als eine durcb die vor- 
liegenden Thatsacben nicbt begrundete Annahme zuruckweisen. 

Obne auf die Raisonneroents einzugehen, welcbe auf glinzlich 
hypotbetiscbe Yoraussetzungen — z. B. auf die Annahme eines be- 
sonderen Regenerationsplasmas oder des Sitzes der formbildenden 
Er&fte im Kerne allein — basiert sind, m5cbte ich Folgendes hervor- 
heben. Bei jedem erwachsenen Thiere sind die verschiedenen Zellen 
iur ganz spezifiscbe FunktioDcn bestimmt ausgebildet, und wenn 
ihre Entwicklung voUendet ist, verm5gen sie sich nicbt in andere 
Formen und fur andere Funktionen umzubilden. Eine Epidermis- 
zelle z. B. verwandelt sich nicbt in eine Bindegewebszelle , eine 

14* 
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Nervenzelle nicht in eine Drtisenzelle. Bei der Eegeneration ver- 
loren gegangener Theile werden nach den Ergebnissen der neueren 
Untersucbungen die verscbiedenen Gewebe des betreffenden Theiles 
nur von ubrig gebliebenen Elementen der entsprecbenden Gewebe pro- 
doziert. Epidermis bringt nur wieder Epidermis oder Epidermisderi- 
vate hervor, Bindegewebe liefert nur Bindesubstanzen ; kurz, Gleiches 
bringt Gleicbes zur Entwioklung (vergl. das Kapitel Hber Regene- 
ration.) Dass nun diese Spezifikation der Zellen sich bei verscbie- 
denen Formen zu einem verscbiedenen Zeitpunkt, Mber oder sp&ter 
wSlhrend der Entwicklung geltend machen kann. darf nach alledem, 
was wir sonst tiber zeitliche Yerscbiebung in der Entstehung von 
Organen und Geweben wissen, nicbt wunderlich erscheinen. In dem 
einen Fall (z. B. bei Amphioxus) sind die ersten Furcbungszellen 
undifferenziertf enthalten potentiell noch dieselben Anlagen wie daa 
ganze Ei; in anderen Fallen (z. B. bei Ascidien und S&ugetbieren) 
sind schon die Zellk5rper der beiden ersten Furchungszellen mit 
verscbiedenen Eigenscbaften ausgestattet, sodass die eine nicbt gan^ 
im Stande ist, die andere zu ersetzen und einen ganzen Embryo 
bervorzubringen (ich nebme dies hypothetiscb auch fur die SSiUge- 
thiere an, wegen der cbemiscben Yerschiedenbeit der beiden ersten 
Furchungszellen.) Die Erscheinungen der lebenden Natur sind eben 
mannigfaltig und die Entwicklung aller Thiere l&sst sich nicht in 
ein nur aus zwei oder drei Formen hergeleitetes Schema hinein- 
zwingen.^^) 



Es sei an dieser Stelle noch einiger AbSlnderungen des normalen 
Yerlaufs der Bildung gewisser Organe und Organtheile gedacht, 
welche man durch Einwirkung gewisser &usserer Agentien auf 
tbierische Eier hervorrufen konnte (die Yersuche wurden hauptsSch- 
lich an Seeigeleiem angestellt). So gelang es Driesch durch Zuch- 
tung von Seeigeleiem 18 Stunden lang bei 30 ®C ,Exogastrulae" 
darzustelleu, aus welchen sich weiterhin darmlose Larven (,Anen- 
teria" Roux) entwickelten. In Fig. 107 A ist eine Exogastrula 
abgebildet; anstatt sich einzusttilpen, hat sich die Urdarmanlage 
ausserlich durch eine Einschnurung von dem tibrigen Theil des 
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LarvenkOrpers abgesetzt. Noch bei den aus diesen Eiogastrulae 
hervorgehenden Piute uslarven (Fig. 107 B) hangt der Urdarm 
dem KOrper ^usserlich an und wird schliesslich ruckgebildet ; trotz- 

Fig. 107 A, B. 





A Exogastrnla, 6 darmlose, junge Plntoaslaire eines SeoigelSf durch EinwirkuDg yon Wftrme 

erhalten, nach Driesch (Mitth. zool. Station Neapel. Bd. 11). Den beiden Larven 

hftngt der Urdarm aassen an; im Inneren ist das Kalkskelett sichtbar. 



dem aber entsteht in gewOhnlicber Weise 
eine Ektodermeinstulpung als Anlage 
des Vorderdarmg. 

Aehnliche abnonne Entwicklungs- 
fonnen gelang es C. Herbs t durch Bei- 
setzung Yon Lithiumsalzen zum Meer- 
wasser, worin die Eier lagen, hervor- 
2ubringen. Auch in diesem Falle bilden 
sich Eiogastrulae. Dabei ist aber zu- 
gleicb folgender merkwurdige Umstand 
zu verzeichnen : je langer die Larven im 
Lithium-Seewasser waren, desto mehr 
Zellen nahmen den Charakter von Ento- 
dermzellen an, desto grosser wurde der 
Urdarmabschnitt. Z. B. ist bei der in 
Fig. 108 abgebildeten Larve der Urdarm- 
abschnitt grosser, als der Ektodermal- 
abschnitt. An jenem macht sieh eine 
Einschnurung bemerkbar, wodurch er in 
•ein Hauptstuck und in ein Verbindungs- 



Fig. 108. 




iror 



Seeigellarre, in einem Gemisch von 
Soewasser und Chlorlithiumldsung er- 
zogen, nach G. Uerbst (Zeitschr. 
f. wiss. Zool. Bd. 55). m Meseu- 
cbymzellen. ua Urdarmabschnitt, h 
Hautabschnitt, vst YerbiudangsstOck. 
Die Larye war 5 Tage alt. 
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stflck getheilt wird, dem Magen, resp. Darm der normalen Larve 
entsprechend. Die Bildung der Exogastrulae geschieht wahrscheiD* 
lich in Folge von Aenderungen in den osmotischen Yorg&ngen nach 
Zusetzen von Lithiumsalzen zu dem Seewasser (Herbst). 

Durch Beimischen verschiedener Saize (Chlorkalium, Jodkaliun^ 
u. A.) zu dem die Eier entbaltenden Seewasser oder durch Aus- 
f^llung einer relativ sehr geringen Kalkmenge aus demselben durch 
Natriumoxalat kann die Bildung der Kalknadeln bei den Seeigel- 
larven beeintrSlchtigt oder ganz aufgehoben werden. Das Fehlen 
der Kalknadel ubt wiederiun Einfluss auf die Form der sonst normal 
gebauten Larve aus: es werden keine Flu tens arme gebildet. Wahr- 
scheinlich uben die Kalknadeln einen Beiz auf die in ihrer N&he 
gelegenen Ektodermzellen aus und veranlassen diese zu st&rkerem 
Wachsthum und lebhafteren Theilungen, was die Bildung der Arme 
zur Folge hat. Unterbleibt dieser Beiz, so entstehen keine Arme.^^)» 

Anmerkungen 

1) Driesch sagt: ^Es w&re seltsam, wenn sich, was die „8omati8chen 
Zellen* angebt, das eine Tbier (Frosch) so fuDdamentai anders verhielte, als da» 
andere (Seeigel).*' Und ahnlicbe Yerallgemeinerangen finden sich bei Ronx 
und Bind oben im Text citiert. Die Yerschiedenheiten sind eben gar nicbt so 
fundamental; aber sie ganz eliminieren zu wollen, wenn sie wirklicb da sind^ 
gebt nicht an. 

2) Die Pluteuslaryen zeicbnen sich durch lange, durch Ealkst&bcben ge* 
sttttzte Arme aus, auf welche binaus sich ein Wimperband fortsetzt. Sie haben 
einen in drei Abschnitte gegliederten Darm: einen Tom Ektoderm gebildeten 
Yorderdarm (Schlund) und zwei vom Entoderm gebildete Abschnitte : Magen und 
Enddarm. Abbildungen dieser Larven finden sich in jedem Lehrbuch der Zoologie. 

^ Bei Regenwtlrmem (Allolobophora trapezoides) sollen nach 
YejdoYsky w&hrend der heissen Jahreszeit eine yiel grOssere Anzahl von 
Zwillingen (durch eine besondere „Doppelfurchung") gebildet werden, als wahrend 
der kalten Saison. Die ZwiUinge k5nnen bier sehr yerscbiedene Stellungen zu 
einander einnehmen. Nach Loeb (Pfltiger's Arcbiv Bd. 55, 1894) soUen bei 
Seeigeln ( A r b a c i a) ZwiUinge entstehen, wenn man die eben befruchteten, noch 
nicht gefurchten Eier in Seewasser bringt, das mit demselben Yolumen destil- 
lierten Wassers yerdUnnt wurde. Die Membran platzt und ein Theil des Proto- 
plasmas tritt aus, bleibt aber mit dem zurtlckbleibenden Theil in Yerbindung 
und jeder dieser Theile kann sich nun zu einem Embryo entwickeln, wenn sie 
wieder in normales Seewasser gebracht werden. — Klirzlich gelang esO. Schultze 
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(Arcb. f. Entwicklungsmechanik, 6d. I, 2. 1894) Doppelmissbildangen zn ztichten 
aus Froscheiern, welche langere Zeit in Zwangslage mit dem weissen Pol nach 
nnten gehalten warden. — W&hrend in solchen F&llen zwei Embryonen oder 
Doppelbildnngen aus einem Ei hervorgehen, giebt es anch Falle (bei Mednsen) 
wo (als h&ofiger oder normaler Yorgang) niehrere Larren mit einander zn einem 
lebens- und entwicklongsfahigen Organismos verschmelzen (Metscbnikoff). 

') Fiedler giebt an, Yielleicht nocb zwei ^Halbgastmlae" beobacbtet zu 
baben; hier&ber feblen aber nocb n&here Angaben. 

^ Dries cb selbst konnte nicht sicher feststellen, ob der Mikromerenpol 
oder der ibm gegenflber liegende Pol der Ort der Entoderroeinst^pung ist. 

^) In Bezng anf die Beurtbeilung der Angaben Chabry's stebe ich ganz 
auf der Seite Bouz's und Barfnrtb's and meine, dass eine Aaslegang seiner 
Angaben, wie sie Driescb and 0. Hertwig geben, nicbt zul&ssig ist. 

^ Nach einem sehr karz gebaltenen Beferat im Zool. Anzeiger scheint es, 
dass y. Ebner in einer mir nicht zagftnglichen Arbeit (Festscbr. f. Bollett, 
1893) za &hnlichen Ergebnissen wie Hertwig gelangt ist. 

S) B a X fasst die Be- and Postgeneration alsindirekteEntwicklang 
zasammen im Gegensatz zur „direkten, prim&ren Entwicklang" der Eizelle. Die 
Aasdrticke direkte and indirekte Entwicklang sind aber bier nicht gldcklich 
gew&hlt, da direkte Entwicklang nach altem Sprachgebraach den Gegensatz 
zar Entwicklang roittels Metamorphose bezeicbnet. 

9) Bei der Furcbang der Cephalopoden macht sich frfih eine deatlich 
bilaterale Anordnang der Zellen bemerkbar; dieselbe yerschwindet aber sp&ter 
eine Zeit lang yollstandig and es ist bis jetzt nicht gelangen, positiy nachza- 
weisen, dass die prim&re Symmetrieebene der defiuitiyen entspricht. 

^) Unter den zahlreichen Schriften yon B o u x heben wir folgende heryor : 
Beitr. z. Entwicklangsmechanik, I. Zeitschr. f. Biol. Bd. 21, 1885; femer Yir- 
c h w 's Archly, Bd. 114, 1888; Archiy f. mikr. Anat, Bd. 29, 1887; Verhandl. 
d. anat. Gesellsch. in Wien, 1892. — Man yergl. femer: Driescb, Zeitschr. 
f. wiss. Zool., Bd. 53 a. 55, 1891 — 1892, sowie Mitth. a. d. zool. Stat. Neapel, 
Bd. 11, 1893. — Chabry. Joam. de Tanat. et de la phys. Tom. 23, 1887. — 
Wilson, Joam. of MorphoL, Vol.8, 1893. — 0. Hertwig, Archiy f. mikr. 
Anat., Bd. 39 u. 42, sowie Zeit- and Streitfragen d. Biologie, Heft 1. — 
Morgan, Anat. Anzeiger, 1893. — Derselbe and Tsada, Joarn. of micr. 
sc. N. S., Vol. 35, 1894. — Fiedler, Festscbr. f. Kolliker und Nageli, 
Ztirich 1891. — Nach einer wabrend der Korrektur erschienenen Mittheilung 
yon Zoja (Anat. Anz. Bd. 10. 1894) soil bei einigen Medusen sogar eine 
isolierte Zelle des 16-zelligen Stadiums sich zu einer ganzen Zwerglarye ent- 
wickeln k5nnen. 

11) Vergl. C. Herbst, Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 55, 1892, sowie Mitth. 
a. d. zool. Stat. Neapel, Bd. 11, 1893. — Driesch, ibid. — Pouchet and 
Chabry, Comptes rendus de la soc. de Biol., 12 janyier 1889. 



XIV 

Resorption und Regeneration Yon Geweben und Organen — Physiologische und 
pathologische Regeneration — Ungeschlechtliche Vermehrung durch Theilnng 

Die Lebensdauer der geweblicheD Elemente, der Zellen in den 
thieriscben Individuen ist eine Slusserst verSchiedene, je nach dem 
Gewebe, welcbem sie angehOren. FUr einige Elemente muss ange- 
nommen werden, dass sie eine fast ebenso lange Lebensdauer, wie 
das Individuum selbst haben; so z. B. fur die Nerven- oder Gang- 
lienzellen ; es ist wenigstens aus verschiedenen Grunden schwer, sich 
ein fortwilbrendes Zugrundegehen und Ersetzen derselben vorzustellen; 
auch liegt in der Litteratur nichts Sicheres uber solche VorgSnge 
vor. Dessgieichen scheinen die Zellen des Bindegewebes nur in 
untergeordnetem Maasstabe zu Gruude zu gehen, resp. neugebildet 
zu werden. Aber andere Gewebe verhalten sich ganz anders, so 
z. B. die Epithelien, jedenfalls die mehrschichtigen. Dieselben zeigen 
ja in ihren verschiedenen Schichten verschiedenen Charakter; die 
tieferen sind aus jugendlichen, vermehrungs&higen Zellen zusammen- 
gesetzt, wahrend die Zellen der oberen Schichten absterben, ver- 
hornen und abgestossen werden. Es ist leicht an Schnitten z. B. 
durch die Haut irgend eines Wirbelthieres (ausgenommen des Am- 
phioxus) sich hiervon zu uberzeugen: in den unteren Schichten findet 
man zahlreiche Mitosen, in den oberen werden die Kerne undeutlich 
oder verscbwinden g3,nzlich. Ebenso haben die Elemcnte des Blutes, 
sowohl die weissen, wie die rothen BlutkOrperchen, eine sehr be- 
grenzte Lebensdauer ; sie gehen fortw^hrend in grosser Anzahl unter 
und werden durch neue ersetzt, die in den sogen. Blutgef&ssdrusen 
(Lymphdrusen, Milz) und im Knochenmark gebildet werden; hier 
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sind embryoDale, jugendliche, vermehrungsfS.hige Elemente vorhanden. 
Auch im Muskelgewebe findet normaler Weise eine Ruckbildung 
und Neubildung zelliger Elemente, im Enochengewebe fortw^hrend 
eine Resorption und Neubildung statt. 

Ein solches normaler Weise vor sich gehendes Absterben von 
Gewebselementen im K5rper und ein Ersetzen derselben durch jugend- 
licb gebliebene Elemente nennt man pbysiologische Regene- 
ration. Dieselbe geht immer von ganz bestimmten Quellen aus, 
in der Weise, dass jedes Qewebe sich selbst erneuert; die Neubil- 
dung von Muskelzellen geschieht durch schon vorhandene Muskel- 
zellen, die tieferen Epithelschichten regenerieren die oberflachlichen ; 
die neugebildeten Blutzellen haben denselben Ursprung wie die 
alteren Generationen derselben und das Gleiche gilt von den Enochen- 
zellen; die in den neu abgesetzten Enochenschichten vorbandenen 
Zellen haben gleiche Abstammung, wie die Mher vorbandenen, 
namlich von dem Periost (der Schicht der Osteoblasten). 

Bei einigen sich mittelst Metamorphose entwickelnden Thieren 
nehmen solche pbysiologische Regenerationen in bestimmten Ent- 
wicklungsperioden ganz gewaltige Dimensionen an, in der Weise, 
dass eine Resorption ganzer Organe oder Organtheile der Larve 
stattfindet, wahrend die Organe des erwachsenen Thieres sich aus 
in der Larve ganz kleinen Theilen hervorbilden, welche bis dahin 
einen embryonalen Charakter bewahrt batten. So wird bei den 
Echinodermen, z. B. bei den Seeigeln , der weitaus grOsste Theil 
des Larveuk5rpers : die Larvenhaut, ein grosser Theil des Binde- 
gewebes mit dem Larvenskelett nach und nach ausserhalb des sich 
entwickelnden SeeigelkOrpers durch « Mesenchymzellen oder Phago- 
cyten" resorbiert; eine neue Haut hat sich vorher aus einer an der 
rechten Seite entstehenden Einstulpung der Larvenhaut innerhalb 
derselben angelegt und umw3,chst den Darm der Larve, nimmt ihn 
in sich auf. Auch bei sich mittelst Metamorphose entwickelnden 
Schnurwurmem (Nemertinen) bildet sich um den Darm eine neue 
Haut aus vier (zwei vorderen und zwei hinteren) Einstulpungen der 
Larvenhaut, welche sich von dieser abschnuren und miteinander ver- 
wachsen; die Larvenhaut wird bier einfach abgeworfen. Aehnliche 
Vorgange treflfen wir bei den sich in Cocons entwickelnden Larven 
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der Kieferegel : die primitive Haut (Epidermis und darunter liegende 
Muskeln) geht ausserhalb des Blutegelk5rpers zu Gninde, wird ab- 
geworfeD oder resorbiert, w&hrend sich eine neue Haut aus dem 
Keimstreifen entwickelt; auch die wSLhrend einer ^rOssereo Periode 
des Coconlebens m&cbtig berangewachsenen Urnieren werden von 
Phagocyten resorbiert, wILbrend die defiDitiven Excretionsorgane sich 
im Keimstreifen neu bilden. Alle diese Vorg&nge beruhen darauf, 
dass die Lebensweise der Larve von jener des erwachsenen Thieres 
total verscbieden ist, und dass jene ziemlich scbnell in diese uber- 
f&hrt werden soil. Viele Theile, die fur die Lebensweise der Larve 
sich nutzlicb und zweckm&ssig erwiesen, sind nun als unbrauchbar 
zu eliminieren, wSlhrend den neuen Anforderungen entsprechende Or* 
gane geschaffen werden mussen ; desshalb die schnell und in grossem 
Maassstabe auftretenden Besorptionen und Kegenerationen. 

Die grossartigsten derartigen ZerstOrungen und Wiederherstel- 
lungen von Organen bei der normalen Entwicklung finden wir aber 
bei den Fliegen wSlhrend des Puppenzustandes, der den Uebergang 
von der Organisation der Larve zu derjenigen des fertigen Insektes 
(Imago) vermittelt. Der allergrOsste Theil sammtlicher Organe 
und Gewebe der Larve wird — da sie fur bestimmte Zwecke in der 
Oekonomie der Larve ausgebildet waren und einer Umbildung in 
einen fur die Imago verwendbaren Zustand unf&hig sind — voU- 
kommen zerstOrt, wabrend Zeilkomplexe, die bei der Larve nicht zur 
Verwendung gekommen und embryonal gebliebeu waren, nunmehr 
zur weiteren Entwicklung gelangen und sich zu Geweben und Or- 
ganen der Imago ausbilden. Die ZerstOrung, die Resorption der 
bei der Verwandlung unbrauchbar gewordenen Theile wird von den 
amSboid beweglichen BlutkOrperchen (Phagocyten) besorgt : dieselben 
kriechen uberall herum und drin^en in die verschiedenen Gewebe 
ein, um die Elemente derselben geradezu aufzufressen. Sie fallen 
sich mit Protoplasma und Kernfragmenten derselben an und werden 
dabei zu den sogenannten KOrnchenkugeln (Fig. 109 ky). So fressen 
sie fast die ganze Epidermis (Hypodermis), fast die ganze Musku- 
latur und den ganz^n Darmkanal, sowie das Tracheensystem und 
den FettkOrper der Larve auf. Die Neubildung der Epidermis ge- 
schieht von bestimmten, schon bei der Larve erkennbaren, scharf 
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nmschriebeDen Stellen aus, welche als ImaginalscheibeD be- 
zeichDet werden. Id den ImaginalscheibeD haben die Zellen einea 
ganz anderen Cbarakt«r, als sonst in der Epidermis: hier sind die 
Zellen gross und die Kerne liegen welt auseiuander; in dea Ima- 
giaalscheiben jedoch sind die Zellen klein und cylindrisch, die Kerne 
dicht gestellt (rergl. Fig. 109 A). In jedem Tboracal- und Abdo- 
minalsegment finden sicb vier solche Ima^alscheiben ; im Kopf 
liegen Slhnliche, aber kompliziertere Verbaltnisse vor, auf vrelche 
bier nicht eingegangen werden kann. Weiin die Verwandlung an- 




I'y A 



B 



JUnprsB (A) nod llterM (B) SUdiam einor sbdotDlu>1SD Imiginaliebetbe (imii) ard ihrer 

Un^boDg. hj HypodenDis der Lture, k; PhigocfteD, in B ioi fiegriff die k1i« Bjpo- 

dviuU lu MntArsD. Nacb KovsIbtbIit [Z«itachT. f. vtJBB. Zoo), fid. IE). 

geht, wacbsen die ImaginalscheibeD stark und fangen an, sich mit 
ibren Bandtheilen Qber die benachbarten Tbeile der Larvenepidermia 
aaszubreiten (Fig. 109 B) ; die dfrartig uberwachsenen Zellen werden 
bald von den Phagocyten resorbiert. Indem sich die Imaginal- 
schaiben allseitig ausbreiten, verwachsen sie schliesslich miteinander 
und es wird eine kontinuierlicbe, neue Epidermis bergestellt Die 
MuBkuIatur der Imago bildet sich aus an der InneDseite der Ima- 
ginalscbeiben gelegenen Zellgruppen ; in dem Darmkanal giebt es 
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Verdauun^tractua ciner FilegcDlarre nauh Eoicalevsky n. a. 0. a SangntijieD, pi 
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lellcD dcB Hittftdarmepitbels. Imzm diejeni^n der Mitteldannmascularis. ima hiDt«nte 
ImagiDBlsihcibe dee Abdaniena, imrd ImaginslTinge der SpeichBldrDseo. 
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verschiedene Stellen, wo das Epithel indifferent, kleinzellig geblieben 
ist und zur Bildung des Iinagodarmtraktus bestimmt ist. So findet 
sich ein vorderer Imaginalring im Proventriculus und ein hinterer 
dicht hinter der Ursprungsstelle der Malpighi'schen Gefasse 
(Fig. 110 u. Ill); dieselben produzieren den ganzen vorderen, resp. 
hinteren Abschnitt des Imagodarmkanals. Im Mitteldarm oder Chylus- 
darm (dem entodermalen Abschnitt) kommt kein solcher einfacher 
Ring Oder Scheibe vor, sondern zerstreute, inself&rmige Zellgruppen 
regenerieren das Darmepithel; auch giebt es besondere, 3.usserlich 
am Mitteldarm gelegene Zellgruppen, die Imaginalzellen der Mus- 
cularis desDarmes sind; jene regenerieren diese, w^hrend die Mus- 
cularis des Larvendarms zerst5rt wird (Fig. 110). 

Es giebt also hier eine schnell yerlaufende physiologische Be- 
generation der meisten Gewebe und Organe des E5rpers und zwar 
findet die Regeneration jedes Gebildes auf Grundlage ihm selbst 
angeh5riger Theile statt. Es ist in dieser Hinsicht charakteristisch, 
dass jeder der genetisch verschiedenen Theile das Darmkanals einen 
besonderen Regenerationsherd hat. Die das Muskelsystem der Imago 
bildenden Zellgruppen sind wohl embryonal gebliebene Theile der 
Muskelplatten, und die ftusseren Imaginalscheiben sind ja nur Theile 
der Epidermis. Nur die Anlagen des Genitalsystems und des Gen* 
tralnervensystems werden direkt in den Imagozustand uberfdhrt, ohue 
dass bedeutendere Zerst5rungen dabei vorkommen; doch sind hier- 
uber — liber die Umbildungsvorgange — noch genauere Unter- 
suchungen anzustellen. Ein grosser Theil der w3.hrend des Puppen- 
zustandes so thatigen Phagocyten geht schliesslich auch zu Grunde. 

Auch bei den Wirbelthieren werden viele unbrauchbar gewor- 
dene Theile wahrend der Entwicklung durch Phagocyten aufge- 
fressen und fortgeschafft. Z. B. bei der Verwandlung der Frosch- 
larven ist dies sehr deutlich im Schwanz zu beobachten; doch soil 
die Resorption nicht allein auf der Th^tigkeit der Phagocyten be- 
ruhen. 
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5[eben der im thierischen E5rper normaler Weise sich ab- 
spielenden Kegeneration giebt es auch eine bei Verletzungen uod 
Verstummelungen eintretende ^pathologische Kegeneration''. 
Schon bei den einzelligen Organismen l&sst sich dieselbe leicht nach- 
weisen. Gr5ssere Infusorien z. B. kann man diircb feine Nadeln 
zerschneiden und die Theilstucke bleiben — wenn sie nicht allzu 
klein sind — I&ngere Zeit lebend und beweglich und die Wunde 
schliesst sich ; jedoch sind sie nur ftbig zu assimilieren und ver- 
loren gegangene Theile neu zu bilden, wenn sie Protoplasma und 
«inen Eern oder ein Eernfragment enthalten. So wenig ein isolierter 
Eern im Stande ist, sich zu einem ganzen Individuum zu entwickeln, 
«benso wenig vermag dies ein Stuck Protoplasma ohne Eern. Ent- 
halten dagegen die Theilstucke einen Eern und eine hinreichende 
Masse Protoplasma, so bilden sie die verloren gegangenen Theile 
— z. B. die adorale Wimperzone, die kontraktile Blase u. a. — 
an richtiger Stelle neu und wachsen unter gunstigen EmSLhrungsver- 
h&ltnissen bald zu normaler Gr5sse an. Aus diesen Versuchen geht 
hervor, dass Eern und Protoplasma nur vereint lebensf&hig sind 
(Nussbaum). 

Was die pathologische Regeneration bei den mehrzelligen Or- 
ganismen betrifft, so zeigen sich bei derselben Slhnliche Verh&ltnisse, 
wie bei der pbysiologischen, namentlich in der Hinsicht, als ein 
Gewebe sich nicht beliebig in ein anderes umwandeln kann, sondem 
die Neubildung der Gewebe in gesetzm&ssiger Weise von den yor- 
handenen Geweben ausgeht. Moistens k5nnen die Gewebe nur von 
den vorhandenen Besten desselben Gewebes oder jedenfalls nur von 
dem Grundgewebe, das jenem Ursprung gab, neu gebildet werden 
(hieruber Weiteres unten). Die Fahigkeit der Regeneration verloren 
gegangener Theile ist aber bei verschiedenen Thierformen in sehr 
verschiedenera Grade entwickelt und im Allgemeinen gilt der Satz, 
dass bei niederen, weniger differenzierten Formen die Begenerations- 
f^higkeit eine besonders grosse ist ; bei hdheren, reich differenzierten 
Thieren wird sie immer beschr^nkter. Einige Beispiele m5gen dies 
erlautern. Beim Susswasserpolypen (Hydra) ist die Begenerations- 
fahigkeit so gross, dass ganz kleine StUcke sich zu vollkom- 
menen Folypen erg^nzen konnen. Nicht nur konnte man einen 
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Polypen iSingstheileD, einen Querring aus dem E5rper ausschDeideo 
und dann die Theilstucke zu vollst&ndigen Polypen heranzuchten ; 
auch kleine aus dem isolierten Querring herausgescbnittene Stroke 
ergftnzten sich wieder zu ganzen Thieren, und es gelang einigen 
Beobachtem, aus isolierten Tentakeln ganze Thiere entstehen zu 
sehen (umgekehrt kann man auch mehrere Thiere zum Verschmelzen 
zu einem Individuum bringen). Bei dieser Begeneration liefert immer 
nur das vorhandene Ektoderm neues Ektoderm, das vorhandene En- 
toderm neues Entoderm. In frtiherer Zeit glaubte man, man kdnne 
— indem man einen Polypen umstMpte — Ektoderm in Entoderm 
und umgekehrt Entoderm in Ektoderm verwandeln ; allerdings k5nnen 
die umgestfilpten Polypen am Leben bleiben; die neueren Unter- 
suchungen haben aber festgestellt, dass keine Umwandlung, sondern 
nur eine Umlagerung der Schichten stattfindet, indem das Ektoderm 
sich nach und nach wieder uber das Entoderm hinausschiebt ; es 
findet eine Umkrempelung des ganzen Polypen statt. Also Ektoderm 
kann sich nach dem, was wir bis jetzt wissen, keineswegs in Ento- 
derm umwandeln, ebenso wenig wie das Umgekehrte geschieht.^) 
Dasselbe gilt von den EeimblSlttern der Embryonen h5herer Thiere: 
wenn fertig gebildet, verm5gen sie nicht, sich gegenseitig zu 
ersetzen. 

Auch bei vielen Wurmem ist die Begenerationsf&higkeit eine 
aosserordentlich grosse. So vor AUem bei Turbellarien und Anne- 
liden. Bei Ersteren kOnnen in ahnlicher Weise wie bei Polypen 
kleine, aus dem E5rper herausgescbnittene Stucke sich zu ganzen 
Thieren erg&nzen; die VorgSlnge bei der Neubildung sind wohl die- 
selben, wie bei der ungeschlechtlichen Fortpflanzung (vergl. unten). 
Bei vielen Anneliden, z. B. bei BegenwHrmern, k5nnen aus einem 
in eine vordere und eine hintere H3.1fte zerschnittenen Individuum 
zwei ganze Wurmer hervorgehen, indem das vordere Stuck ein neues 
Hinterende, das hintere ein neues Vorderende reproduziert ; also 
k5nnen grosse Parthien des Nervensystems (sowohl Gehirn, als grosse 
Strecken des Bauchstrangs) und des Yerdauungskanals, sowie die 
Geschlechtszellen neugebildet werden. Andere Anneliden sind da- 
gegen s6hr wenig regenerationsf&hig, z. B. die Blutegel; dieses 
hSlngt wohl damit zusammen, dass diese Thiere einen sehr speziali- 
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sierten Bautypus reprasentieren. Die Vorgange bei dem Wiederaufbau 
der fehlenden Theile sind wohl auch bei Anneliden dieselben, wie bei 
der ungeschlechtlichen Fortpflanzung dieser Thiere, die man besser 
kennt. Bei Lumbri cuius geheo bei der Regeneratiou des hinteren 
K5rpertheils (nach der Theilung) aus der Epidermis die Oberhaut, 
sowie das Nervensystem und die Borstensacke der neu zu bildenden 
Segmente hervor; aus dem alten Darmepithel (Entoderm) regeneriert 
sich der grSsste Theil des Darms und endlich soUen grOssere, im 
Peritoneum gelegene Zellen den Muskeln, Dissepimenten und anderen 
Theilen Ursprung geben. In der Hauptsache wiederholen sich also 
die Vorgange der Embryonalentwicklung, sodass die verschiedenen 
Theile sich auf dieselben Prlmitivanlagen wie beim Embryo zurtick- 
fQhren lassen: auf die Epidermis (Ektoderm), auf das Darmepithel 
(Entoderm) und auf das Peritoneum (Muskelplatten). Hier ist jede 
dieser Anlagen beim erwachsenen Thiere also nicht nur im Stande, 
gleiches Gewebe zu erzeugen, sondem z. B. das ektodermale Epithel 
kann Nervengewebe aus sich hervorgehen lassen; doch sind die 
Leistungen jedes der drei Grundgewebe auf die Produktion von ganz 
bestimfnten Theilen beschrankt. 

Bei vielen Echinodermen geht die KegeuerationsfShigkeit eben- 
falls sehr weit : ein einzelner Arm eines Seesternes kann unter Um- 
standen die ganze Scheibe und die vier ubrigen Arme neubilden; 
einige Holothurien stossen nach Semper's Beobachtungen in Ge- 
fangenschaft fast den ganzen Darmkanal mit Geschlechtsorganen, 
Gef^sen und .Wasserlungen" aus und vermdgen sich damach sehr 
wohl zu regenerieren (eine Untersuchung der histologischen Vor- 
gange dabei ware sehr erwunscht.) — Bei den hSheren Thieren ist 
die Regenerationsfahigkeit weit beschrankter. So kOnnen bei den 
Arthropoden nur periphere Theile (Gliedmaassen oder andere An- 
liangsgebilde) ersetzt werden; der Stamm des KOrpers aber wird, 
wenn in mehrere Theile zerlegt, wohl kaum bei irgend einem Arthro- 
poden regeneriert und die Eitremitaten erganzen sich (jedenfalls bei 
den hoheren Arthropoden) nur, wenn das Thier nicht voUig ausge- 
wachsen war und sich noch nach der Verletzung hautet; die neu- 
gebildete Extremitat wird dann bei der neuen Hautung im eigent- 
lichsten Sinne des Wortes entfaltet. Es hangt dies mit der sehr 
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eigenthumlichen Wachsthumsweise der Arthropoden zusammen, welche 
wieder dadiirch bedingt ist, dass die feste, die ganze OberflSche des 
K5rpers dieser Thiere bedeckende Chitinmembran ein GrOsserwerden 
derselben verhindert und von Zeit zu Zeit abgeworfen werden muss 
(H&utungsvorgaDg). Zwischen je zwei H&utungen legt sich inner- 
halb der fasten Chitincuticula die Epidermis (Hypodermis) in zabl- 
reiche Falten (Fig. 112), und bei folgender Hautung vergr5ssert sich, 
indem die Falten — bevor die neue Cuticula abfailt — ausgeglattet 
werden, die Oberflache und das Volumen des EOrpers bedeutend. 
So auch bei der Neubildung der Extreroitaten nach Verletzungen. 
Die Epidermis legt sich bei der Wundstelle, indem sich ihre Zellen 
stark vermehren, in tiefe Falten (deren Form so sein muss, dass 




Schema des Yerhaltens von Epidermis (z) and Chitincuticula (ch) bei einem wachsenden 
Arthropoden (Querschnitt) nach Y. Graber (die Insekten. Bd. 2). 

bei der Entfaltung eine Extremitat zu Stande kommt); aber erst 
bei der nachsten Hautung kommt die Extremitat zum Vorschein; 
die Gr5sse derselben ist wohl hauptsachlich von dem Zeitpunkt der 
Verletzung im Verhaltniss zur Hautung abhangig. Nahere histo- 
genetische Untersuchungen sind hier noch anzustellen; es ist aber 
wahrscheinlich, dass hier Gleiches nur von Gleichem erzeugt wird. 
— Die Landschnecken kOnnen, wenn ihnen die augentragenden Ten- 
takel abgeschnitten werden, sowohl Tentakel als Augen regenerieren . 
wird dagegen der ganze Kopf mit dem Schlundring (Centralnerven- 
system) abgeschnitten, so sind sie nicht regenerationsfahig und gehen 
zu Grunde (wenigstens verhalt es sich so nach neueren Autoren). 
Bei der Regeneration der Tentakel findet die Entwicklung des Auges 
nach ganz demselben Modus wie bei der Embryonalentwicklung statt: 
es bildet sich eine Einstulpung des Ektoderms, die sich zu eioer 

B e r g h , Entwickelongsgeschichte. ] 5 
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geschlossenen Blase abschnflrt und aus ihrer Hinterwand die Retina, 
au8 ihrer Vorderwand die .innere Cornea" hervorgehen Iftsst; in 
dem Hohlraum der Blaae wird die Linae abgeschieden. 

Bei deo Wirbelthieren iat die Regenerationafahigkeit keiDe 
grosser im besten Falle (Amphibien, namentlich Urodelen) be- 
schrankt sie sich auf Wiederherstellung peripherischer Theile 




der Muskalfaa^r. k Later&lkDosi 
Kern, hi TemiinalkQaspe mit Kcra, 
s ScrknblMt (abgelOste RDOspe). k nnd 
k' Gcbickcn skb zac Thsilung aa. 



Sc]initt durcb oine sicb regeoerlerende hint«r« 
LODlarie nacb Frjiisso 
(Die UegeoerMtioD ion Gewebea n. OrgaDen 
bei IVirbeltta.). Im WDcbsraden Bindegswebe 
(Pericbondriiiin) Blebt mm die mehr oder 
nBnigflr entiiicliellcii Bnorpelkarne (F Femur, 
Tb Tibia, Fb Fibula, Be BvuUo commune. 
1 — 4 die Zehen). 



(Schwanz, Oliedmaassen, Eiemen, Dach alien diteren Angaben auch 
Augen); bei anderen Wirbelthieren (z. It. S&ugethieren) kommt sie 
nur als Wundheiliingsprozess vor: nur die verletzte Stelle wird Ton 
der vorwachsenden Haut bedeckt, neue Theile werden jedoch nicht 
gebildet und abgeschnittene Eitremitaten wachsen nicht wieder aus. 
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Bei der BegeneratioD vod Extremitaten und Schw3,DzeQ bei 
Amphibienlarven gilt im Allgemeinen der Satz, dass Gleiches nur 
Gleiches oder Nahverwandtes produziert und zwar soil (nach Fraisse 
iind namentlich Barfurtb) die Regeneration der einzelnen Theile 
in SLhnlicher Beihenfolge gescbeben, wie sie beim Embryo entstanden. 
ZunS.cbst breitet sicb die benachbarte Epidermis tiber die Wunde 
aus und wird dabei oft einschichtig, w^hrend sie normal mehr- 
scbichtig ist; erst spSlter treten Mitosen auf. Die Regeneration des 
MeduUarrobrs und der Spinalganglien gescbiebt vom alten MeduUar- 
robr aus; neues Bindegewebe wird vom scbon vorbandenen produ- 
ziert; neue Ge^sse entsteben durcb Sprossung aus den alten. Die 
Chorda wird durcb die Th9.tigkeit ibrer ^ussersten Zellschicbt (dem 
sogen. Chordaepitbel) regeneriert; neue Muskelfasern entwickeln sicb 
durcb Sprossung aus den alten (Fig. 113); die kemhaltigen Sprossen 
losen sicb von den alten Fasern ab und bilden durcb Wacbsthum, 
Vermehrung der Kerne und Erzeugung von kontraktiler Substanz neue 
Muskelfasern. — Die Extremitaten wachsen ubrigens nur nach, wenn 
ein oder mebrere Knorpel, resp. Knochen verletzt, nicht aber, wenn 
die ganzen Gliedmaassen exstivpiert werden, und zwar gebt die Neu- 
bildung des Enorpels vom Perichondrium aus, das stark wucbert 
und die verschiedenen Knorpel an richtiger Stelle zur Entwicklung 
bringt (Fig. 114). 

So seben wir uberall den Satz bestatigt, dass die Gewebe bei 
der Regeneration nur Gleiches oder Nahverwandtes zu erzeugen ver- 
mOgen. Doch scheint bei vielen Wirbellosen den Geweben etwas 
mehr Spielraum gegeben zu sein, als bei den Wirbelthieren: so 
konnte ja bei den erwachsenen Anneliden Nervengewebe und bei 
den MoUusken die Netzhaut aus der Epidermis entsteben, was bei 
den Wirbelthieren nicht moglich ist. Im Allgemeiner gilt der Satz: 
je eiAfacher die Theile, je leichter werden sie regeneriert.^) 

Wahrend bei alien hdheren Organismen nach dem Wegschneiden 
bestimmter Theile immer gleiche Theile wieder hervorwachsen, ein 
Schwanz an Stelle eines abgeschnittenen Schwanzes, eine Extremitat 
an Stelle einer abgeschnittenen Extremitat, ist dies bei niederen 
Thieren wie Hydroidpolypen nicht immer der Fall ; bier ist, wie die 

15* 
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Fig. 115 A, B. 



Untersuchungen von Loeb ergeben haben, die bei der Regeneration 
stattfindende Formbildung im hoben Grade von ftusseren Faktoren 
abh&ngig. Allerdings vermag sich, wie wir oben geseben baben, 
das flimmerlose Ektoderm nicht in das flimmernde Entoderm um- 
zubilden; ob aber ein Polypenkopf oder eine Polypenwurzel an der 
verletzten Stelle zur Entwicklung kommt, ist von ftusseren Umst&nden 
abh&ngig. Schneidet man z. B. ein nicbt allzu kleines Stuck au» 

dem Stamm einer Tubularia 
mesembryantbemum beraua 
und hangt es frei im Wasser auf, 
sodass keine der Wundstellen in 
Beruhrung mit einem festen K5rper 
kommt, so bildet sicb an jeder 
dieser Stellen ein Eopf; man be* 
kommt also Thiere, die an jedem 
Ende des Stammes einen Kopf haben. 
Bei einem anderen Hydroidpolypen 
(Antennularia antennina) 
bilden sicb immer am oberen 
Ende des Stammes ^Sprossen' 
(polypentragende Zweige), am un- 
teren Ende ,Wurzeln* (Eanken), 
Durch Aufh&ngen des Stammes^ 
frei im Wasser und durch Um- 
kehrung seiner Stellung kann man 
bald das eine, bald das andere 
Ende zur Bildung von Sprossen, 
resp. Wurzeln veranlassen. Hier 
scheint also ein wirklicher Geotro- 
pismus (positiv fur die Wurzeln, negativ fur die Sprossen) ahnlich 
wie bei den Pflanzen vorhanden zu sein. Schneidet man aus der 
Seitenwand einer Aktinie ein Stuck beraus und verhindert das Heilen 
der Wunde, so bilden sicb an der nach oben gekehrten Wundflache 
(be, Fig. 115 A) mehr oder weniger zahlreiche Tentakel und eine 
neue Mundscheibe, wahrend die Flache a c sich ahnlich einer Fuss- 
scheibe ausbildet. Selbst bei relativ so hoch organisierten Thieren 




A Schema einer Aktinie, an welcher 
der Einschnitt abc gemacht wurde. 
B Schema einer Ascidie, die in fthn- 
licher Weise operiert wnrde. oc Ocellen, 
Nach Loeb (Unters. z. phys. Morph. 
d. Thiere. 1—2)'. 
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wie den Ascidien kommt ein analoger, aber zugleich wesentlich ver- 
schiedener Vorgang vor. Schneidet man aus dem einen der Siphonen 
€m Stuck weg (Fig. 115 B), so bilden nich nicht nur am unteren, 
sondern auch am oberen Schnittrand Augen oder Ocellen (die sich 
bekanntlich imi die freien fi&nder der normalen Siphonen in bestimmter 
Zahl finden) und die ganze Wundstelle verl&ngert sich schliesslich 
2U einem neuen Sipho; somit kann man hier Thiere mit drei oder 
Tier Siphonen und zahlreichen Ocellen ktinstlich hervorbringen. 
Solche Yorg^nge, bei welchen Bildungen entstehen, die sonst nicht 
an der betreffenden Stelle (normal) vorhanden sind, unterscheidet 
Loeb Yon den eigentlichen fiegenerationsvorg&ngen als Hetero- 
morphosen.') 



In nahem Zusammenhang mit den Begenerationsvorg&ngen steht 
die ungeschlechtliche Fortpflanzung durch Theilung. 
Bei einigen Anneliden, namentlich Lumbriculus zerfallen zu ge- 
wissen Perioden die Individuen spontan in mehrere Bruchstucke; 
an den Trennungsstellen ist gleich nach der Abl5sung eine Wunde 
vorhanden, die sich aber bald schliesst. Aehnliches scheint auch 
bei Planarien (Bipalium) der Fall zu sein (Bergendal). Solche 
Bruchstucke sind nun im Stande, sich zu voUkommnen Thieren zu 
regenerieren. Gew5hnlich fangt aber bei dieser Vermehrungsart die 
Regeneration an, bevor noch die durch die Theilung entstehenden 
neuen Individuen sich von einander getrennt haben und es findet 
eine allm&hliche Abschnurung mit Neubildung der Haut an der Be- 
ruhrungsstelle deV Individuen statt, sodass bei der Trennung gar 
keine Wunde entsteht. So z. B. bei der ungeschlechtlichen Ver- 
mehrung der Naiden, bei welchen ganze Individuenketten zu Stande 
kommen, weil die Regenerationen sehr weit vorgeschritten sind, 
bevor die Trennung eintritt; auch unter den Planarien bei Micro- 
stoma. Der Modus, nach welchem sich die Theile bei der un- 
geschlechtlichen Vermehrung regenerieren, stimmt im AUgemeinen 
mit der Entwicklung der betreffenden Theile bei den Embryonen 
gut uberein; nur fur einzelne Organe wiirde in neuester Zeit eine 
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von der embryonaleD Bildungsweise etwas abweichende Entstebung 
bei der Begeneration behauptet.*) 

Schon bei Einzelligeft, bei welchen bestimmte E5rperregioneD 
ausgebildet sind (z. B. Infusorien) iindet, wie im Kap. I bereits er- 
wftbnt, bei der ungeschlechtlichen Vermehrung eine Begeneration 
statt, indem das vordere Individuum die hinteren, das hintere die 
vorderen Organe (Organula) neubilden muss. Nur bei solchen Ein- 
zelligen, die keine bestimmten Begionen unterscheiden lassen, wurden 
keine Begenerationsvorg&nge bei der Theilung nachgewiesen. 



Anmerkungen 

1) Vergl. M. Nussbaum, Arch. f. mikr. Anat. Bd. 29 u. 37. 1887—91, 
— Ischikawa, Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 18. 

*) Aus der grossen Litteratur fiber Regeneration seien hier nur folgende 
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und Organen bei den Wirbelthieren. Ca«sel und Berlin 1885. — J. Carrie re, 
Studien fiber die Regenerations-Erscheinungen bei den Wirbellosen. Wfirzburg 
1880. — Barfurth, Arch. f. mikr. Anat. Bd. 37. 1891, — Wer sich genauer 
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f. Anat. uud Ontog. Bd. 4. 1891, sowie Biolog. Centralbl. Bd. 13. 1893. — 
Der letztgenannte Verfasser hat abweichende Angaben fiber die bei der un- 
geschlechtlichen Fortpflanzung stattfindende Regeneration gemacht: wahrend 
bei den Embryonen der rhabdocoelon Turbellarien der Schlund aus einer Ekto- 
derm-Einstfilpung entsteht, soil er sich bei der ungeschlechtlichen Vermehrung 
(bei Microstoma) ira Parenchym neubilden; auch soil bei der Theilung von 
Lumbriculus die Neubildung des Schlundes und des Enddarmes bei den 
derselben ermangelnden Theilstficken vom Entoderm aus stattfinden, wahrend 
diese Theile sich beira Embryo vom Ektoderm ausbilden. 
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Die cyclische Fortpflanzung und Entwicklung (Generationswechsel, Heterogonie, 
Parthenogenese UDd Paedogenese) — Eigenthtlmliche Fortpflanzang durch eigene 

Eeimkdrper (Statoblasten, Gemmulae) 

Bekanntlich ist es allgemeine Kegel in der Entwicklungs- 
geschichte, dass aus den befruchteten Eiern irgend einer Thierart 
Individiien hervorgehen, welche den Eltern in Bezng auf Form und 
Eigenschaften gleich sind; diese Erscheinung ist es ja, welche als 
Erblichkeit bezeichnet wird. Indessen giebt es verschiedene Falle, 
in welchen diese Kegel nicht unmittelbar Stich halt, in welchen 
man nS,mlich einen ganzen Cyclus von Generationen betrachten muss, 
nm wieder eine Form zu Gesicht zu bekommen, welche in Bezug 
auf Bau und Lebensweise mit der als Ausgangspunkt dienenden 
tibereinstimmt ; die Erblichkeit hat in solchen Fallen einen unter- 
brochenen, einen periodischen Charakter. Es giebt eine Keihe 
spezieller Modifikationen einer solchen cyclischen Fortpflan- 
zung, wie man sie nennt; im Nachstehenden sollen einige der 
wesentlichsten Tjrpen derselben vorgeffihrt werden. 

Wir kSnnen sehr passend mit der Betrachtung jener Art von 
cyclischer Fortpflanzung anfangen, welche heutzutage als echter 
Generationswechsel oder als Generationswechsel in engerem 
Sinne bezeichnet wird, und als Beispiel desselben kann die Fort- 
pflanzung und Entwicklung einer Meduse (Podocoryne carnea) 
genommen werden. Aus den Eiern der Meduse geht durch eine 
totale und aequale Furchung zunachst eine Larve hervor, die als 
Planula bezeichnet wird (vgl. oben Kap. V); nachdem diese eine 



i 
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kurze Zeit bernn^eschffommeD ist, vandelt sie sicb nicbt unmittelbar 
in eine freiscbnimmende Meduse, dem Muttertbier fibnlich, um, 
BOndern sie setzt sicb fest und entwickelt aicb zu etner seesilen 
Form, einem Hydroidpolypeo- Dieser w^hat dud eiue Zeitlang nnd 
bildet durch KDospung neae iDdiriduen too mehr oder weniger 
ahulicher Form wie er aelbBt; die KDospuog geht id der Weise vor 
sicb, dass sicb eioe kleioe AusstQlpuug der Letbeawand und zwar 
beider K&rperacbicbten (Ekto- und Eatoderm) bildet; diese Aus- 
stQlpuDg wllcbst zu eiueni neueo Individuuro beran, erh&lt — durcb 



Fit >ifl- 




Auseinanderweicbeu der Zellen beider Schichten an der Spitze — 
meistens einen Mund uud in dessen Umgebung Tentakel'), bleibt 
aber in Verbindung mit dem Muttertbier; in dieser Weise eutstebt 
nacb nnd nach eine aua zablreicben Individuen gebildete Kolonie 
von Hydroidpolypen (Pig. 116). Hat nun diese Enospung eine 
Zeitlang gedauert nnd bat die Kolonie eine ansebniicbe GrOsse er- 
langt, so bildeo aicb an einigen der Polypen unterhalb der Tentakel 
kleine, seitliche Knospen von ganz anderer Art, als die fruber ge- 
bildeten ; sie werden u^mlicb zu Medusen nnd ISsen aicb spilter von 
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der Kolonie ab alg freiscbwimmeDde Etnzeltbiere. Aucb die Medusea 
werden durcb uogescblecbtliche VermebTuiig erzeogt, indem eine 
grOeaere Anzabl beiden BUttero angebOriger Zellen sich ausetulpt 
uDd eine kleioe Koospe bildet; urapranglicb ist also die Meduse 
weiter Nicbts, als eioe seitlicbe AuBsackaiig des Polypen. Frtlher 




Thflil eines Stoekea TonEudeDdrlnm ricemosDm id it der Knospe emw HTdriDthm (H;) 
nnd sinar Gaschlechtsknospfl [BIst). Teat TentakeUnlageu, ps Ferisark, ekt EkU>dermz8l1«ii, 
OT nnd ot' Ei«r, theflt irn Ektoderm dm StimmM (ifarer arsprllDgllchea BildungutAtte). 
tbails im Entoderm der Gmchlmbtoknaspa (wahin lie genuidert sind) bsBndlicta. ot" Ei- 
lelten in der SccampoaitioD. Nwb Weismann (EntatehuD? der Seiuiliellen bel dea 
Hydron&duBan. Jena 1883). 

wurde dies allgemelD so dargestellt, ala seien die Folypen voU- 
standig gesehlechtlos und aU seien nur die Mednsen die Geschlechta- 
thiere, aucb in dem Sinne, als sie die Oescblechtszellen produzierten; 
ID vieleo Fallen ist dieses aber oicbt ganz korrekt, wie die neueren 
UntersuchiiDgen ergebea haben. Bei vielen Arten enleteben allerdings 
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die Geschlechtszellen in dem Medusenk5rper selbst, entweder in dem 
Magenstiel (so z. B. Podocoryne) oder langs der Radiarkanftle ; 
bei anderen Formen werden sie aber iirsprunglich in der Polypen^ 
kolonie gebildet: entweder in den St^mmen oder in den kriecbenden, 
die einzelnen St^mme verbindenden Kanken, nnd von bier wandern sie 
nach den medusoiden Individuen binaus, bevor sich diese abldsen 
(falls sie uberbaupt das thiin; bei vielen Arten sind die Gescblecbts- 
knospen zwar medusoiden Banes, aber reduziert, und werden nicht 
frei, sondem bleiben an der Kolonie sitzen) ; bier wachsen und reifen 
sie dann. Fig. 117 zeigt die Eier tbeils an ihrer ursprunglichen 
BildungsstSltte , nS^mlicb (bei Eudendrium racemosuna) in) 
Stamm der Polypen, tbeils in den Geschlecbtsknospen, wobin sie 
gewandert sind. Diese eigenartige Erscbeinung muss als eine Ver- 
scbiebung in Bezug auf Zeit und Ort angesehen werden. Die ganze 
Polypenkolonie mit ibren sammtlicben vegetativen und medusoiden 
Knospen ist ja n^mlicb ein zusammenhangender , aus zablreicben 
Individuen gebildeter Organismus^ In den einfacbsten Fallen ent- 
wickeln sicb nun zuerst die Medusen, und spater entsteben in ibnen 
die Gescblecbtszellen ; in anderen Fallen werden dagegen, bevor nocb 
die Medusenknospen gebildet sind, die Geschlechtszellen angelegt; 
in diesem Falle miissen sie also im vegetativen Tbeil der Kolonie 
entsteben.*) 

Prinzipiell dieselbe Art Generationswechsel treflfen wir bei den 
Bandwurmern und bei verscbiedenen Tunicaten : aus dem Ei entstebt 
durch eine Metamorphose oder durch direkte Entwicklung eine ge- 
scblecbtslose Form, welcbe in ibrera Ban von dem Geschlecbtstbier 
mebr oder weniger abweicht und bisweilen sicb auf gescblechtlose 
Weise vermebrt; aus derselben entsteben wiederum mittelbar oder 
unmittelbar durch gescblechtlose Vermehrung die Gescblechtstbiere ; 
diese werden wie im vorhergehenden Falle durch Auswachsen eines 
grosseren Komplexes von — den verscbiedenen Schicbten des Ammen- 
thiers angebOrigen — Zellen gebildet. 

Dem Generationswechsel wurde fruher (so z. B. nocb in der 
beriihmten Arbeit von Steenstrup fiber diesen Gegenstand*) auch 
eine andere Art cyclischer Fortpflanzung zugerechnet, welcbe spater 
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unterdem Namen Heterogonie von dem ecbten Generatiouswechsel 
gesondert worden ist Dieselbe ist im Gegensatz zu dem eigent- 
lich^n Oenerationswechsel dadurch charakterisiert, dass s&mmtliche 
Generationen aus Geschlechtsthieren bestehen; aber es findet doch 
eine Abwechselung statt, indem die (mit gr5sserer oder geringerer 
Begelm&ssigkeit der Reihenfolge) aufeinander folgenden Generationen 
verschiedene Porao, Organisation und Lebensweise aufweisen. Ein 
typisches Beispiel der Heterogonie findet sich bei einigen Nema- 
toden, so u. a. bei der als Parasit in der Lunge des Prosches 
bekannten Ascaris nigrovenosa (fihabdonema nigro veno- 
sum.) Diese Parasiten sind von recht ansehnlicher GrOsse und 
sind Hermaphroditen ; jedes Individuum produziert sowohl Sperinato- 
zoen wieEier; sie sind lebendig-gebarend, und die Jungen gelangen 
in den Darm und werden mit den Exkrementen aus dem Korper des 
Prosches hinausgefuhrt, um sich im Wasser oder in feuchter Erde 
zu entwickeln. Sie werden aber hier nicht zu ahnlichen Individuen 
wie die Mutterthiere, sondern entwickeln sich zu einer kleinen, ge- 
trennt-geschlechtlichen Ehabditisgeneration; sie begatten sich, 
und aus ihren Eiem entsteht wieder die grosse, parasitiscbe, herma- 
phroditische Porm; so wird dieser Cyclus voUendet. — Bei einem 
anderen Rundwurra, dessen eine Generation im Pusse unserer ge- 
wdhnlichen, schwarzen Landschnecken (Arion) schmarotzt, finden 
sich ahnliche Portpflanzungsverhaltnisse ; doch folgt hier auf die 
parasitische Generation nicht eine einzelne, sondern mehrere, bis- 
weilen zahlreiche freilebende Generationen, und erstere ist, wie die 
letzteren, getrennt-geschlechtlich (auch findet hier die Portpflanzung 
der parasitischen Form nicht wahrend des Schmarotzens statt, sondern 
die Wtirmer mussen aus dem KOrper der Schnecke auswandern und 
verschiedene Umbildungen durchmachen, um die Geschlechtsreife zu 
erlangen.*) 

Als der Heterogonie zugeh5rig muss wahrscheinlich auch die 
cyclische Portpflanzung der endoparasitischen Trematoden angesehen 
werden. AUerdings giebt es Arten dieser Thiere, bei welchen eine 
ahnliche Knospung, wie bei den Hydroidpolypen, also eine rein un- 
geschlechtliche Vermehrung vorkommt (so z. B. beiLeucochloridium); 
aber dieses ist nicht die Kegel, und jedenfalls findet sich iraraer 
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nebeu dieser Fortpfi&Dzung eine Erzeuguog innerer Eeime bei der 
.geschlechtslosen* Geaeratioa; die Bildung eioes jeden dieser innereD 
Eelme gebt immer von einer einzelneo, einem Keimepitbel ange- 
h5rigeD Zelle aus. Eioe solcbe Eeimzelle bat jedenfalls in physio- 
logischer Hinsicht grosse Aehnlichkeit mit einem sicb durch Far- 
tbenogeoese entwickelndeo Ei, indem sie f^hig ist, sich allein ohne 
Hinzutreten anderer Zellen in ein ganzes Individuum unuuwandeln, 
und ibre erste Entwicklung &bnelt derjenigen der Eier: sie ist 
als eine Art Furcbungsprozess zu betrachten (Fig. 118). Doch 
niflsste man erwarten, Kichtungskfirper — wohl einen Richtungs- 
kOrper — zu finden, falls die Eeimzellen als parthenogenetische 
Eier anfzut'assen w&ren, und solche sind bis jetzt nicht nacbgewiesen. 




Somit fehlen noch einige BeweiastQcke fur die Deutung der Trema- 
toden - Eeimzellen als Eier und ibrer Fortpflanziing als Hetero- 
gouie ; immerbin aber muss diese Dentilng beutzutage als die wahr- 
echeinlichste bezeichnet werden. 

Die Eombination der Heterogonie und Partheno- 
genese, die schon bei den Trematoden wahrscheinlich Torkommt, 
ist bei anderen Tbierformen sicher Torbauden, so u. a. — um das 
bekannteste Beisplel auszuwShlen — bei den BlattUusen. Es findet 
bier eine Abwechselung verscbiedener Generationen statt, in der 
Weisfl, dass auf eine Generation von Mannchen und Weibchen, die 
sicb begatten und befrucbtete Eier legeii, zablreiche aiis lanter 
Weibchen bestebende Qenerationen folgen; die Eier dieser letzteren 
entwickeln sich parthenogenetisch (deshalb wurden sie fruher als 
.Ammen" aufgefasst, und flir die Eier wurde die heutzut^e flber- 
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flussige Bezeichnung Pseudova eiDgefuhrt). Zwischen den ver* 
schiedenen Generationen der Blattl&use machen sich nun wesent- 
liche Bauunterschiede geltend, sowohl was die 3,ussere, wie was die 
innere Ausstattung betriiTt: die M^nnchen sind im allgemeinen ge- 
flugelt, die Weibchen derselben Generation gewOhnlich flugellos und 
ovipar; die Weibchen der parthenogenetisch sich fortpflaDzenden 
Generationen dagegen sind lebendig geb&rend und kOnnen bisweilen 
geflugelt, bisweilen fltigellos sein. Auffallend ist noch ein Unter- 
' schied in Bezug auf den inneren Ban : bei den Weibchen, die mit 
den MSlnnchen zusammen auftreten, findet sich eine Samentasche 
(Beceptaculum seminis), in welche der Same wd,hrend der 
Begattung eingeftihrt wird; ein solches Organ fehlt dagegen in den 
parthenogenetisch sich fortpflanzenden Generationen. 

Es kann sich noch eine besondere Eigenthdmlichkeit der Fort- 
pflanzung zu dieser Eombination von Heterogonie und Farthenogenese 
gesellen, nd.mlich diejenige, dass die Eier bei der eingeschlechtlichen 
Generation parthenogenetisch sich fortpflanzender Weibchen auf einem 
so fruhen Stadium reifen, dass es nicbt erwachsene Thiere (Ima- 
gines), sondem Larven sind, welche sich fortpflanzen. Diese Modi- 
fikation der Farthenogenese wurde von Karl Ernst von Baer als. 
Paedogenese bezeichnet; sie findet sich unter den Dipteren (bei 
einigen Mucken). Bei gewissen Gattungen der Gallmiicken (Ceci- 
domyia, Miastor) gehen aus den befruchteten Eiem der Ge- 
schlechtsthiere Larven hervor, in denen sich die EierstOcke schnell 
entwickeln und die Eier bald reif werden ; die Eier fangen dann — 
ohne befruchtet zu werden — an sich zu furchen und sich zu Em- 
bryonen zu entwickeln ; die in dieser Weise entstandenen Embryonen 
leben nun weiter auf Kosten des FettkOrpers der Mutterlarve, welchen 
sie ganz aufspeisen; darnach werden sie frei als Larven und ent- 
wickeln sich*spater zu Fuppen und voUkommenen Insekten. — Bei 
einer anderen (der Gattung Chironomus angeh6rigeu) Mucke liegt 
die Sache ein wenig anders: hier reifen die Eier erst wShrend des 
Puppenzustandes, und die Puppe legt dann einen Haufen in eine 
klare Schleimmasse eingebullter Eier; aus diesen entstehen Larven, 
die sich zu voUkommenen Insekten entwickeln. Dieser letztere Fall 
ist doch durch neuere Dntersuchungen etwas zweifelhaft geworden.^) 
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Fur alle diese bier augef&hrten Arten nod Kombinationen cy- 
clischer Fortpflanzung ist also FolgeDdes gemeinsam : die Eigen- 
schaften der ElterD sind in der unmittelbar folgeDden Generation 
latent uad kommen erst in der zweiten oder n&cfastfolgenden oder in 
eioer noch spEkteren Generation wieder deutlich zam Vorschein. 

Hier mussea Doch einige Bemerkungen in Bezug auf einige 
eigentb&mliche FortpflanzungskArper angeknQpft warden, welche 
ubrigens in ihrem Vorkommen sehr beschrankt sind. Es sind die 
bei den Siisawasser-Bryozoen vorkommenden, sogenannten Stato- 
blasten und die bei vielen Spongien vorkommenden, sogenannten 
G e m m u 1 a e. 

Vig. 119. 




Die Statoblasten wurden Mher oft als die hartschaligen 
WintereierderSusswasser-Bryozoenange3eben(ahnlicbdenWintereiern, 
die bei mancben niederen Crustaceen gefunden werden) ; sie haben in- 
dessen mit Eiern Nicbts zu thun. Sie entstehen im Laufe des Spit- 
sommers und dea Herbstes, sebr oft bei solcben Individuen, die zu 
gleicher Zeit wirkliche Eier und Samen produzieren (bekanntlich 
sind die BryozoSn Hermopbroditen) ; ihre Bildung und.Entwicklung 
gehOrt somit nieht in irgend eine Art cyclischer Fortpflanzung hinein ; 
ibre Entstehung ist als eine Art innerer Enospenbildung zu be- 
tracbten. Die fertigeu Statoblasten baben ein hQchst eigentbum- 
licbes Aussehen (Fig. 119). Sie sind als kreisrunde oder ovale, 
bikonveie Linsen geformt und hesteben aus einer grOsseren Anzahl 
jugendlicber Zellen, die von einer dunklen, barten Cbitinachale um- 
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gebeo eiod; diese i^t es, welche die Form des gaozen Qebildes be- 
stimmt. Wie in Pig. 119 siclitbar, hat pie zwei konvexe Seiten- 
fl&cben, die in einem scharfen Kand znsaDimenstossen ; um den Rand 
findet sieh ausserdem eiii aus einer Menge lufterfullter .Zelleu" be- 
stehender Ring, der sogenannte Scbwimmring ; durcb das dchwam- 
mlge, lufterfuUte Chitingewebe dieses Rings flottieren die Statoblaaten 
an der Oberfi&che des Wassers. Ihre Bildungsgescbicbte ist sehr 
eigenthumlich und gestaltet sich folgendermaassen : in dem binde- 
gewebigen Strang, dem sogenannten Funiculus, der die Leibeswand 
mit dem Darm (an dessen UmbiegungsBtelle) verbindet, treten eigen- 
thQmliche. rundliche Zellgruppen anf (Fig. 120 A), und wenn diese 
eine gewisse Grflsse eri'eicht faaben, tritt an ihrer OberS&ehe, wie 



Fig. ISO A, B, 




A FuniculiB mit SUtoblwton In TsrechindeneD SUdien der Bildung. a guns juDge SUto- 
1>ltut«D. b soJi:he, die dra OegeiiMtz dflr inei Btltten deutlieh erkeDnen lasseii: c und e 
FunicutuBepltbel. B etwan llt«rer Statobiant im Durchxchnitt. h Bulile in der cj-stogentii 
filllU, e Funicolusepitbel, bm BilduDgsmitsse. KR<:h Ni tsche (Arcb.f. Anat. u. Phfs. 1868). 

in der Figur sichtbar, eine quere Furche anf, welcbe sie in zwei 
B&lften theilt (nach neueren Untersuchungen sind ubrigens die zwei 
Ha,lfl;en iinabhfkDgig von einander angelegt). Die eine Halfte wird 
meistens als die .cystogene H^lfte", die andere als die .Biidungs- 
masse* bezeichnet; indessen entsprecben diese Bezeichnungen nicbt 
ganz den tb^ts£lcblicben VerhElltnissen der Entwicklung, indem ein 
Tbeil der .cystogenen HELlfte' nicbt die Schale absondert, sondeni 
ebenao gut Bildungsmasae vorstellt, wie jene Halfte, die so genannt 
wird. Die Zellen der cjstogenea Halfte bilden aich bald zu zwei 
epithelartigen Schichten au9, einer ^usseren und einer inneren, welcbe 
an den Randern in einander ubergehen {Fig. 120 B), und sie bleiben 
nocb eine Zeit lang an der einen Seite der Statoblastenanlage liegen, 
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w&hrend die Bildunggmasse nach der anderen Seite bin fVei liegt 
imd die grGssere HSlfte des f^anzen Gebildes ausroacht (die ^nsserste, 
in deo Figuren sichtbare Zellschicht, ^ehOrt nicht mit in die Stato- 
blasteD, sondem ist die aller&usserste Schicbt des Fiiniculns, inner- 
balb welcber die Statoblasten zur Eotwicklung kommeo). Die beideo 
Epithelbl&tter der cyatogenen H&lfte umwachsen nun allm&blich die 
Bildungsmasse, welche also in dieaer Weise nach und nach voll- 
st&ndig eingescblossen wird. und w&brend dieses Vorgangs w&cbst 
der Statoblast nicht gleichmflssig nach alien Kichtungen, sondern 
in der Weise, dass die detinitive Form, diejenige einer ovalen oder 
kreisrunden, bikonveten Scheibe angenommen wird. Scbon w&hrend 
des genannten Umwachsungsrorgangs fSngt nun aaeb die Bildung 

Tig. 121. 




C 

WsltatM SUdinm deF SUtfibliBtoneiitwlcldDnK nich Verworn uia KorsebBit nni 

Held«r >. ft. 0. BezeicbDUDKea <ri« frDher: iimerdem: ch Chitlnscbjcht. b' iLnere von 

Cbitin umgebena Schicht dar cjsto^non Halft«. 

der Chitinschale an als eine Absonderung einer erstarrenden Substani 
zwischen den beiden Bl&ttem der cystogenen Hilfte und zwar durcli 
die Thatigkeit der ausseren dieser ydiichten (Fig. 121); diese Chitin- 
schale wird allmablich dicker und zeigt eine deutliche Scbichtung. 
Wie aus der letztgenannten Fignr ersichtlich, wird die innere Schicbt 
der cystogenen Halfte mit der Bildungsmasse zusanimen in die Cbitin' 
sebate eingescblossen (und bei der weiteren Entwicklung der Stato- 
blasten nimmt sie denn auch wichtigen Antheil an der Bildung des 
Embryos: sie liefert dessen Ektoderm und das Epitbel des ganzen 
Verdauungstractiis, wabrend die .Bildungsmasse" nur den sogen. 
.mesodennalen* Theilen Entstebung giebt), WShrend die innere 
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Schicht der .cystogenen HUfte*" in dieser Weise eiogeschlossen wird, 
scheiden die Zellen der ftusseren Schicht am Rande des Statoblasten 
auch den Schwimmring aus, indem sie hier nicht nnr an ihrer 
Innenfl&che, sondern auch an ihren Seiten Chitin absondern ; schliess- 
lich Ziehen sie sich ganz von der inneren Cbitinschicht zuruck und 
sondern nun eine neue Schicht (die S.ussere Schicht des Schwimm- 
rings) ab, und damit ist der Statoblast fertig gebildet. Die tussore 
Schicht der cystogenen H&lfte geht nach Beendigung dieser Th&tig- 
keit zu Grunde, ebenso wie das umliegende Funiculusgewebe ; der 
Statoblast liegt dann frei in der LeibeshOhle des Mutterthiers, und 
wenn dieses verfault, gelangt jener in's Wasser hinaus. AUe diese 
Vorgd.nge finden haupts&chlich im Herbst statt, und die Statoblasten 
uberwintem nun; im Fruhjahr wird dann die Chitinschale gesprengt, 
und die aus derselben ausschwftrmende BryozoSnlarve kann bald 
eine neue Eolonie grunden. 

Man hat auch neuerdings versucht, die Statoblasten als Winter- 
eier aufzuiassen, indem man ihre Bildung auf eine einzige Zelle zu- 
ruckfiihren woUte (Verworn). Indessen ist ein solcher Versuch 
g3,nzlich vertehlt, und die 3,ltere Auffassung, dass die Statoblasten- 
bildung eine eigenthumliche Art der Enospung darstellt, ist durch 
die neueren Untersuchungen vollkommen bestSitigt worden.*^) Bei 
den Meeres-Bryozogn sind keine Statoblasten nachgewiesen. 

Eine ahnliche Art von KeimkOrpem, wie die Statoblasten der 
Susswasser-Bryozoen sind die sogen. Gemmulae, welche bei zahl- 
reichen Spongien vorkommen; am genauesten ist ihr Bau und ihre 
Bildungsweise bei den Susswasserschw^mmen (Spongilla) bekannt. 
Sie entstehen in dem Parenchym des Schwamms, und zwar nach 
den Angaben der meisten Autoren einfach aus einer Anzahl von 
Parenchymzellen, welche sich zu kugelfSrmigen Haufen zusammen- 
schliessen (nach einem Autor, Goette, tr^ten auch Theile des 
Eanalsystems des Schwamms in die Bildung der Gemmula ein; 
doch scheint dies ein Irrthum zu sein). In den innersten Zellen 
eines solchen Haufens treten nun viele KOmchen von Nahrungsstoffen, 
sozusagen Nahrungsdotter auf; in den ausseren Zellen dagegen 
fehlen solcbe Ablagerungen. Die ausseren Zellen grenzen sich scharf 

B e r g h , EntwickelungHgeschichte. \ g 



242 Zweites Bncb. Allgememe EntwicklungMrsctiemQiigeii i. Thierreicb. 

Dach innen ab und sondeni bier eine Chitinbaut um die innere Masse 
ab; ID den einzelnen Zellen kOnnen eigenthumliche EieselbildungeD 
von der Form eines Doppelankers (Aniphidisken) entstehen ; endlich 
scbeiden die Zellen au9serhalb der Amphidiskeuschicht eine feine, 
ftussere Cuticula ab. Eine aolclie fertig gebildete Gremmula ist 
mit alien ihren Theilen (im optischen Durchschnitt) in Fig. 122 
dargestellt; an einer Stelle derselben findet sicb eine Oeffnung(Porus) 
der Ampbidiskenscbicbt. Die Gemmulae werden durch das Ver- 
faulen des Schwammes am Anfang des Winters freij sie Qberwiutern, 

Fig. ISB. 




Ssakrochtar Durchschnitt «iiier Osmmnla toq SpoDglll* uch TejdoTakj (Abh. d. 
bOhm Akad i Wiu S Folge Bd 12) i; ansMra cl innere CaticoU, p Porna, > Am- 

pbidiikenichicbt e Embrjotialiellen 

und im n&cbsten FrQhjahr kriecben aus ihnen kleine, junge 
Scbw&mme aus.^) 

Wie leicbt ersichtlicb, ist eine wesentliche Analogie zwischen 
Statoblasten und Gemmulae voihanden. Beide entsteben durcb eine 
Art ungescblecbtlicber Vermehning (innerer Knospunfir) aus einer 
grOsseren Anzabl tod Zellen; beide sondern sicb in eine Sussere, 
schaleobildende Schlclit und eine inDere Masse vod Bildungszellen ; 
beide Qberwintern und stehen zu der gescblecbtlicben FortptlanzuDg 
in keiner Beziebung. Derartige Fortpflanzungak&rper sind sonst im 
Thierreicbe unbekannt. 
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Anmerkungen 

1) Bei Podocoryne finden sich ansser den normalen IndiTiduen auch 
«olche, welchen die Tentakel fehlen (Spiralzooide, Fig. 116, J) und dornfSrmige, 
ganz YOD Chitin tlbcrkleidete (SE). 

') Ueber die Bildnng der Geschlechtszellen bei den Hydroiden vergl. 
namentlich Weismann, Die Entstebung der Sezaalzellen bei den Hydrome- 
dasen. Jena 1883. 

3) J. Steenstrup, fiber den GenerationswechseL 1842. 

^) B. Lencka rt, die menscblicben Parasiten, Bd. 2. — Claus, Schriften 
-der Gesellscb. zur Befbrdemng der gesammt. Natnrwiss. zu Marbnrg, Snppl.- 
Heft 3, 1869. 

*) In neuester Zeit wurde von Chun (Festschr. f. Leuckart 1892) die 
Eigenthfimlicbkeit der Fortpflanzung bei einigen Bippenqnallen entdeckt, dass 
ein und dasselbe Individuum in zwei verscbiedenen Formzust&nden geschlecbts- 
reif (^) wird und Eier ablegt; zwischen den beiden Zu8tS.nden ist dann eine 
Metamorpbose eingescboben. Diese Art der Fortpflanzung wurde als Disso- 
^onie bezeichnet. 

^ Der Funiculus, der Mher einfach als ein bindegewebiger Strang be- 
tracbtet wurde, ist nach den neueren Untersuchungen von einer etwas kompli- 
zierteren Zusammensetzung. In dcmselben l&sst sich n&mlich eine Rinde und 
eine axiale Zellmasse unterscheiden ; die axiale Zellmasse ist ektodermalen Ur- 
sprungs; die Rinde ist , mesodermal*. Aus der Rinde soil die .Bildungsmasse". 
aus der azialen Zellmasse die „cy8togene H&lfte" der Statoblasten entstehen. 
Diese sind somit zweifachen Ursprungs. 

7) Ueber die Entwicklung der Statoblasten Tcrgl. N i t s c h e , Arch, f . Anat. 
u. Physiol. 1868. — Verworn, Zeitschr. f. wiss. ZooL, Bd. 46, 1888. — Braem, 
Bibliotheca Zoologica, Heft 6, 1890. — Er&pelin, Abhandl. des naturwiss. 
Yereins Hamburg, Bd. 12, 1892. 

8) Ueber die Bildung der Gemmulae, vergl. Goette, Abhandl. z. Entw. 
der Thiere, Heft 3, 1885. — Marshall, Sitzungsber. d. naturf. Gesellsch. 
Leipzig, Bd. 11, 1884. — Zykoff, Bull, de la soc. des natural, de Moscou, 1892, 
S^r. 2, Tom. 6. 
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XVI 

Die Beziehangen der Embryologie znr Descendenztheorie — Erblichkeit nnd 
Variation als die Entiricklung beeinflnssende Faktoren ; Aehnlichkeiten der £ni- 

bryonen mit weit zurQckliegenden Vorfahren 

Es muss bier noch eine Gruppe von embryologischen Thatsachen; 
besprochen werden, welche ein h5chst bedeutendes allgemeines In- 
teresse beanspmchen nnd deren Bedeutung erst nach dem Durcb- 
brucb der Descendenztheorie recht klar geworden ist. Urn was es 
sich handelt, wird am besten durch Vorfuhren einiger der typischsten^ 
klassisch gewordenen Beispiele erlautert. 

Wenn die Entwicklung eines hOheren Wirbeltbiers — z. B. 
eines Saugethiers oder eines Vogels — studiert wird, so ist es 
eine der auffallendsten, und far Denjenigen, welcher ohne Vorkennt- 
nisse daran kommt, tlberraschendsten Erscheinungen, dass in fruhen 
Stadien der Entwicklung sich eine Reihe schlagender Uebereinstim* 
mungen mit dem Baue niederer Wirbelthiere zeigen. So finden 
sich in einem Mhen Stadium — beim Huhnchen z. B. sehr deut- 
lich am dritten Tage der Bebrutung — eine Reihe von Spalten 
seitlich am Eopfe und am Halstheil des Embryos, welche den Schlund 
mit dem umgebenden Medium in Yerbindung setzen ^) ; diese Schlund- 
spalten sind durch hSlutige Bogen von einander getrennt (Fig. 123), 
und dieser ganze Apparat entspricht nach Lage und Anordnung 
vollstd,ndig dem System der Kiemenbogen und Eiemenspalten kiemen- 
athmender Wirbelthiere; die Faukenhdhle und die Tuba Eustachii 
beim Erwachsenen sind Ueberreste der vordersten Kiemenspalte. In 
Uebereinstimmung mit dem Vorkoramen dieser .Theile beim Embryo 
des Vogels und des Sd.ugethieres zeigt denn auch in einem ent- 
sprechenden Stadium das eentrale Blutgef^sssystem eine viel grdssere 
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Aehnlichkeit mit demjeDigen eioes Fisches, al3 mit detnjenigen eines 
luDgenathmendeQ Wirbelthieres : der von dem Docb einlianinierigen 
Herzea eatspriiigende arterielle Stamm (TruDcus arteriosus) tbeilt 
sich an jeder Seite in eine Beihe von Aesten (den Arterienbogen) ; 
diese ateigen durcb die E!iemenbogen hinauf und vereinigen sicb an 
der Rackenseite wiedemm zur Aorta descendens. Die erw&bnten 




HnbDehen Tom TierUo Tkg der BebrOtung, Torderer Ktlrp«nibacbii[tt von der BaachieiM 
■UKh HU (Unwra KOrpertorm). R^ RiMfagnibe, U HuDdhDhle, U Vorderblni, Mb HtUel- 
hini. Ls LinM, Qh OehBrblascbso, Ok OberkisferroHMiti. Uk llDtcrliiererfortuitz, Sp Tor- 
derat« Klemenipalte, biater dei nocb drui siebtbar aind-, A,Nr ADgen-XiBenriana, Hz Hen, 
Hg Hagenanlaga, Lb Lebaranlagg, Ei Anlage der Torderen ExtiemiUtcn. Lw Lelbeswmd. 

Arterienbogen werden in spateren Embryonalstadien bei lungen- 
atbmenden Wirbelthieren zum Theil riickgebildet, zum Tbeil fur 
neue Zwecke uragebildet (vergl. bierzu die Schemata Fig. 124 und 
deren Erkl&rung.) ~ Bevor die Wirbel angelegt werden, findet sicb 
in fruben Embryonalstadien bei hoheren Wirbelthieren zwischen Dann 
und Centralnervensystem der gleiche ungegliederte, cylindriscbe Lings- 
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Schemata der Arterienbogen yerschiedener Wirbelthiere nach Boas (Larebog i Zoologien)* 
A dor Foctalzustaod, B Fisch, G Urodele, D Reptll, E Yogel, F S&agethier. Die wfthrend 
der Entwiuklung zn Grande gegangenen Gef&ssparthien sind dnrch punktierte Linieo dar- 
gestellt. k end h die zwei ersten embryonalen BogeOf die fast immer zu Grande gehen, 
1—4 die vier hinteren Bogen. 1' — 3' die zufllhrenden (1. — 3.) Kiemenarterien, 1" — 3" 
die ausfabrenden Kiemenarterien. 2 in D und F zweiter linker Arterienbogen, 2' in D, 
£ and F rechter do ; abc die B^hren, in welche sich bei RoptiHen, YOgeln and Sftuge* 
thieren der Trnncos arteriosas getheilt hat. ao Aorta, ca Carotis, 1 Langenarterie, s (in F) 
Arterie der linken Yorderextremit&t, s in B (= st in A and C) Trnncos arteriosus. 
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Strang von gallertiger oder knorpeliger Eonsistenz, aber aus einem 
eigenartigen Gewebe gebildet, die Chorda dorsalis, welche bei er- 
wachsenen Cyclostomen, Stdren iind vielen Haien (sowie in ansebnlichen 
Besten bei vielen Amphibien und bei Knochenfischen) vorfaanden ist; 
erst nach und nach, wahrend die Wirbel zur Entwicklung gelangen, wird 
diese Chorda bei Saugethieren und VOgeln stark reduziert; beim Er- 
wachsenen sind nur schwache Spuren von ihr Qbrig geblieben, nam- 
lich die Gallertkerne der Intervertebralscheiben. Die ursprlinglichen 
Wirbel und die Extremitatenknochen sind bei hfiheren Wirbelthieren 
zuerst als Knorpel vorhanden, gleich wie bei verschiedenen niederen 
Wirbelthieren in erwachsenem Zustande, und verknOchern erst ver- 
haltnissmassig spat; ebenso wird der Schadel beim Embryo eines 
hdheren W^irbelthiers zunachst als eine aus wenigen getrennten 
Stucken durch Verschmelzung entstehende, zusammenhangende Knor- 
pelmasse (Primordialschadel) angelegt, also in einer Form, wie sie 
uns auch bei erwachsenen Haien entgegentritt ; erst spater, je nach- 
dem die einzelnen Knochen des Schadels sich zu bilden anfangen, 
wird der knorpelige Schadel zum grOssten Theil reduziert. Stellt 
man sich vor, dass ein Mensch in den Grundzugen der Anatomie 
der verschiedenen Wirbelthierklassen orientiert ware, dagegen von 
Entwicklungsgeschichte Nichts wusste. und dass ihm ein sehr junger 
Embryo eines Vogels oder eines Saugethiers zur Analyse und Be- 
stimmung vorgelegt wurde, so wurde er ihn wohl zweifellos eher fQr 
den Embryo eines Fisches als fur denjenigen eines h5heren Wirbel- 
thieres halten. 

Auch unter den wirbellosen Thieren k5nnen analoge Verhalt- 
nisse leicht nachgewiesen werden. Nehmen wir z. B. eine Gruppe 
der Echinodermen, die Seelilien (Crinoideen) : einige Formen der- 
selben sind festsitzend und gestielt, wie z. B. die Gattungen Penta- 
crinus und Ehizocrinus; andere sind ungestielt und freilebend 
(halb schwimmender, halb kriechender Lebensweise), z. B. die Gat- 
tnng Comatula; im Ganzen sind jene einfacher, niedriger organi- 
siert, als diese.*) Es ist nun eine sehr auffallende Thatsache der 
Entwicklungsgeschichte, dass die freischwimmende (mittels einer An- 
zahl von Wimperkranzen sich bewegende) Larve der Comatula 
sich nicht einfach in die freischwimmende Comatulaform umbildet; 
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sie setzt sich erst inittels eioes sich eotwickelnden Stiels fest nnd 
Shnelt auch in aDdereo (anatomischen) Be^iehuogen den gestieltea 
Formen; erst nachdem sie eine Zeit laag aul' diesem sogenannten 
Pentacrinus-Stadium verharrt hat, lost sie sie eich vom Stiel 
ab und nimmt die definitive Form an (vergl. hierzu Fig. 125 A — C). 

?ig. ib5;a— c. 




Drei BntTicklungntadiaii Ton ComatuU Dich Thomaan ana Claus (Lehrb. d. Z«oloc[«). 
A fruiBchiriiDmende Larie mit Tiei Wimperkr&Histi; im Innern Kilkplatton und Stiel an- 
gi]egt. B jUagerrs Pen tacrinas-Stadium: gam antra die Centrodorsllplatta ; in) 
Kelch oben die Oralia, ant«D die BaMlia, zwijtchen diaoen und j«nen die Radialia. C Utere* 



— Noch eines der scLIagendsten Beispiele: es giebt bekanntlich 
eine Onippe von Meeresschnecken, die voUstandig nackt siod, keine 
Schale haben (Aeolidien, Doriden u. a.); ibre Larven (Fig. 126) 
schwimmen aber mitt«ls eines zweilappigen, mit sehr kr&ftigen Cilien 
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ausgestatteten Segels (Velum) an der Oberfi&che des Meeres herum 
und sind in diesera Zustande mit einer haubenfi^rmigen oder spiralig 
gedrehten Schale. sowie mit einem Deckel (Operculum) versehen, 
welche Theile sie sp&ter abwerfen ; sie gleichen also als Junge eher 
schalentragenden , als nackten Schnecken und kOnnen leichter fur 
Larven von jenen als von diesen gehalten werden. 

Schon fruhzeitig war man auf Erscbeinungen wie die eben be- 
sprochenen aufmerksam geworden, und es bildete sich denn auch im 
Anfang dieses Jabrhunderts die Lehre aus, dass die hdheren Formen 
auf den einzelnen Stufen ihrer individuellen Entwicklung, vom An- 

Fig. 126. 




Laire einer Aeolidie nach Alder n. Hancock (Brit, nudibr. Moll.), a Larrenschale, 

f Foes, ▼ Yelnniv ot OehOrblftscben, op Operculum. 



fang bis zu der definitiven Ausbildung, den bleibenden niederen 
Formen des Thierreichs entsprecben, dass also die periodischen Ver- 
schiedenheiten des hOheren Individuums sich auf die Verschieden- 
heiten der voU ausgebildeten, niederen Thierformen zuruckf&bren lassen^ 
dass somit die individuelle Entwicklung gewissermaassen eine Wieder- 
holung der systematischen Entwicklung sei, welcbe man durch das 
Tbierreich von unten herauf verfolgen konnte. GewObnlicb wurde 
dies in der Weise aufgefasst, dass die Thierformen in einer gcrade 
aufsteigenden Linie angeordnet seien, dass in Uebereinstimmung 
damit keine niedere Tbierform in dem Entwicklungsgang des h5heren 
Typus nicht vertreten sei, und man versuchte schon damals unter 
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dem Einfluss der damaligen Naturphilosopfaie der genannten Lehre 
eine abstammungsgeschichtliche Begrundiing zii gebeo. 

Ebenso wenig wie diese primitive und schwach begrtindete Des- 
cendenztheorie der alten naturphilosophiscfaen Schule sich der Eritik 
gegenuber halten konnte, ebenso wenig konnte die damalige Theorie 
der Embryonalentwicklung aufrecht erhalten werden. und beide Lehren 
wurden denn auch mit Feinheit und Sch&rfe von Karl Ernst von 
Baer in dem ersten Theil seines Haiiptwerks ^uber Entwicklungs- 
geschichte der Thiere, Beobachtung und Reflexion* angegriffen. 
Baer hat wohl ebenso viel wie Cuvier zur Verwerfung der da- 
maligen Abstammungslehre beigetragen. und daneben wies er nach, 
dass keineswegs immer eine Thierform als absolut hOher entwickelt 
als eine andere angesehen werden kann. Wenn man gew5hnlich 
den Menchen als das h5chst entwickelte Thier ansieht, so wird 
dabei nur auf ein Organsystem, nanilich auf das Centralnervensystera 
Rficksicht genommen; wurde man dagegen die Verdauungsorgane 
entsprechend berucksichtigen, so musste man die Wiederkauer am 
hochsten stellen, da sie den reichst diflerenzierten Darmkanal haben, 
und ebenso sind die V5gel in vielen Beziehungen h5her organisiert, 
als die S^ugetbiere und k5nnen nicht ohne welters unter diese ge- 
stellt werden. In Bezug auf den letzten Punkt schreibt Baer 
einige kurze Bemerkungen, die durch den klaren, durchsichtigen In- 
halt und durch die liebenswurdige, humoristische Form gleich aus- 
gezeichnet sind, und es wird nicht ohne Interesse sein, die Oedanken 
Baer's durch diese seine eigenen Worte zu erlautern: ,Man denke 
sich nur, die V5gel batten ihre Entwicklungsgeschichte studiert, und 
sie waren es, welche nun den Bau des ausgewachsenen Saugethiers 
und des Menschen untersuchten. Wurden nicht ihre physiologischen 
Lehrbucher Folgendes lehren kdnnen? „Jene vier- und zweibeinigen 
Thiere haben viele Embryonenahnlichkeit, denn ihre Schadelknochen 
sind getrennt, sie haben keinen Schnabel, wie wir in den funf oder 
sechs ersten Tagen der Bebrutung; ihre Extremitaten sind ziemlich 
gleich unter sich, wie die unsrigen ungefthr ebenso lang; nicht 
eine einzige wahre Feder sitzt auf ihrem Leibe, sondern nur dunne 
Federschafte, so dass wir schon im Neste weiter sind, als sie jemals 
kommen, ihre Knochen sind wenig sprode und enthalten, wie die 
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unsrigen, in der Jugend gar keineLuft; uberhaupt fehlen ihnen die 
Lafts&cke, und die Lungen sind nicht angewachsen, wie die unsrigen 
in Mbester Zeit; ein Kropf fehit ihnen ganz; Vormagen und Muskel- 
niagen sind mehr oder weniger in Einen Sack verflossen; lauter 
Verh3,ltnisse, die bei uns rasch vortiber gehen, und die N&gel sind 
bei den meisten so ungeschickt breit, wie bei uns vor dem Aus- 
kriechen ; an der F3,higkeit zu fliegen haben allein die Flederm&use, 
die die vollkommensten scheinen, Theil, die ubrigen nicht. Und 
diese S^ugethiere, die so lange nach der Geburt ihr Putter nicht 
selbst suchen kOnuen, nie sich frei vom Erdboden erheben, wollen 
h5her organisiert sein als wir?* * ^) 

Durch diese und ahnliche Betrachtungen bewies Baer auPs 
klarste, dass zwei Begriffe scharf auseinander gehalten werden mussen, 
namlich der Typus und der Grad der Ausbildung (oder die H6he 
der Organisation). Der Typus ist durch die gegenseitigen Lage- 
beziehungen, der Grad der Ausbildung dagegen durch die morpho- 
logische und histologische Sonderung bestimmt, und innerhalb eines 
jeden Haupttypus und Untertypus haben wir h5her und niedriger 
ausgebildete Formen. Es verdient hervorgehoben zu werden, dass 
diese Dinge, die uns heutzutage so einfach und einleuchtend vor- 
kommen, vor der Zeit Baer's nicht klar gestellt waren, und dass 
vor alien Anderen Ihm die Ehre zukommt, die hierhergeh5rigen 
scharfen und zutreifenden Begriffsbestimmungen eingefuhrt zu haben. 
Die diese Gegenstande behandelnden Abschnitte von Baer's Werk 
werden ewig jung bleiben und soUten von Jedem, der sich einge- 
hender mit Embryologie beschaftigt, gelesen werden. 

Bei Anwendung der Typenlehre auf die Entwicklungsgeschichte 
kam nun Baer zu dem Resultat, dass die fur eine gr5ssere Thier- 
gruppe gemeinsamen oder allgemeinen Eigenschaften fruher beim 
Embryo kenntlich werden, als die fur eine kleinere Thiergruppe ge- 
meinsamen oder besonderen Eigenschaften: ein Saugethierembryo z. B. 
giebt fruher seine Wirbelthiernatur , als seine Saugethiernatur in 
seiner Organisation kund. Untersucht man daher den verschiedenen 
Wirbelthierklassen angeh5rige Embryonen, so findet man desto grOssere 
TJebereinstimmungen zwischen ihnen, je welter man in der Entwick- 
lung zuriickgeht; der Embryo eines hOheren Thieres ahnelt nicht 
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80 sehr einer anderen, fertig ausgebildeten, niederen Thierform, als 
vielmehr deren Embryo: der Embryo eines S&ugethiers z. B. hat 
noch viel mehr Aehnlichkeit mit einem Fischembryo, als mit einem 
erwachsenen Fisch. Auch diese Betrachtimg ist im Wesentlichen 
ganz richtig. 

Nichts destoweniger betrachtet man doch heutzutage die Sache 
ivieder von einer anderen Seite. Anstatt der alten, schwach be- 
grundeten Abstammungslehre hat ja in neuerer Zeit eine Descen- 
denztheorie sich Bahn gebrochen, welche die biologischen Wissen- 
schaften durchs&uert hat, ihnen in Fleisch und Bliit ubergegangen 
ist. Bekanntlich ist es Darwin, der durch seine durch 30 Jahre 
fortgesetzte Arbeit die Begrundung der Abstammungslehre in einer 
bewunderungswtirdigen Weise vertieft hat. Was fur Ursachen es 
sind, welche die Umbildungen der Arten bewirken, ob ^innere*" oder 
n&ussere* oder beide zugleich, darHber herrscht noch keine Einig- 
keit, und wenn 5fters unter Laien angefuhrt wird, dass unter den 
Naturforschern uber die Bichtigkeit des ^Darwinismus'' noch heut- 
zutage gestritten werde, so gilt dies nur fur den zweiten Theil des 
« Darwinismus " , n^mlich fUr die Selektionstheorie oder die Lehre von 
der nattirlichen Zuchtwahl als Ursache der Umbildung der Arten. 
In Bezug auf die Descendenztheorie in ihrer Allgemeinheit ist da- 
gegen in den 36 Jahren, die seit der VerOffentlichimg der Schrift 
D a r w i n *s uber die Entstehung der Arten verflossen sind, eine immer 
sch5nere Einigkeit zu Stande gekommen. Mit Recht sagt N&geli: 
,Die Abstammungslehre beruht, im Gegensatz zur Sch5pfungslehre, 
als allgemeine Wahrheit selbst auf dem allgemeinsten mechanischen 
Princip, auf dem Causalgesetz oder dem Gesetz der Erhaltung yon 
Kraft und Stoff. Die Entstehung der organischen Welt aus der 
unorganischen ist eine Gewissheit, sofem alles in der endlichen Welt 
nach Ursache und Wirkung zusammenhSLngt, und somit auf natur- 
lichem Wege zu Stande kommt. Wie ferner jedes Zusammengesetzte 
auf naturlichem Wege nur aus dem ngchst Einfacheren entstehen 
kann, so kann auch das zusammengesetzte Organische nur aus dem 
einfacheren Organischen hervorgehen, und dies um so gewisser, als 
alle zusammengesetzteren oder sogenannt hOheren Organismen in 
ihren ersten Entwicklungsstadien fur sich allein nicht existenzfahig 
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sind, sondern einen mtitterlichen, die Ern&hmng besorgendeo Orga- 
Dismus voraussetzen. Es vermOgen daher nur die allereiufachsten 
und Biedrigsten Organismen sich unmittelbar aus dem UDorganischen 
zn gestalten, und alle HbrigeD mfissen in allmSihlicber Stufenfolge 
aus ihuen sich entwickeln.**) 

Wir kOnnen indessen nicht bei der Descendenztheorie im AUge- 
meinen verweilen; es handelt sich ja hier nur um einen einzelnen 
Punkt der Anwendung derselben, n&mlich um die Weise, in welcher 
die oben genannte Gruppe entwicklungsgeschichtlicher Thatsachen 
von dieser Lehre beleuchtet wird. Nehmen wir also wieder das 
erste der oben angefuhrten Beispiele vor: die Entwicklung der 
hOheren Wirbelthiere. Es kann kein Zweifel daruber sein, dass die 
lungenathmenden Wirbelthiere von kiemenathmenden herstammen, 
von Formen, die wahrscheinlich Hhnlich gewissen Fischen der Jetzt- 
zeit organisiert waren; dieses wird in den grOsseren Zugen vorzflg- 
lich durch die Falaeontologie demonstriert, indem man in den ftltesten, 
Yersteinerungen fuhrenden Erdschichten nur Fische findet; erst in 
einer spHteren Erdperiode sind bekanntlich die lungenathmenden 
Wirbelthiere aufgetreten. Die Stamraformen der hOheren Wirbel- 
thiere hatten also Eiemenbogen und Eiemenspalten mit Eiemen und 
eine entsprechende Anordnung des centralen Gef&sssystems ; anstatt 
der WirbeMule hatten sie eine Chorda dorsalis; ihr Schadel war 
nicht aus Enochen zusanunengesetzt, sondern bestand aus einer zu- 
sammenhSLngenden Enorpelmasse. In Bezug hierauf ^hneln also, 
wie ersichtlich, die Embryonen der hOheren Wirbelthiere in fruhen 
Stadien den Stammformen, imd diese Aehnlichkeit ist keineswegs 
auf einzelne Organsysteme beschr&nkt, sondern wiederholt sich in der 
ganzen Organisation ; beispielsweise sei noch angefuhrt, dass das em- 
bryonale Gehirn eines SS^ugethieres in einem fruhen Stadium weit 
grOssere Aehnlichkeit mit einem Fischgehirn, als mit dem fertig 
gebildeten Saugethierhim aufweist ; endlich linden sich bei Em- 
bryonen der h5heren Wirbelthiere, lange bevor die bleibenden Nieren 
entwickelt sind, die sogenannten Urnieren, welche den fungierenden 
Nieren (oder dem gr5ssten Theil derselben) bei niederen Wirbel- 
thieren (Fischen und Amphibien) homolog sind; sie werden spSLter 
ruckgebildet und fiir andere Zwecke verwendet (gehen in den Genital- 
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apparat ein), wenn die bMbenden Nieren sich entwickeln. — Und 
was nun das zweite der angefuhrten Beispiele, die Crinoideen betrifift, 
welche Formen derselben sind wohl die d,ltesten? Ganz zweifellos 
die gestielten Formen ; nur diese lassen sich bis in die Triasformation 
hinunter verfolgen, w3,hrend die ungestielten bauptsSLchlich in den 
terti&ren Schichten (einzelne Formen jedoch auch im Jura) auftreten. 
Es ist somit der Palaeontologie zu Folge sehr wahrscheinlich, dass 
die freilebenden Formen von festsitzenden abstammen, und die Be- 
sultate, die durch die vergleichende Anatomie gewonnen wurden, 
stimmen sehr gut hiermit uberein. Auch hier ist die Stammform 
sozusagen in einer Phase der individuellen Entwicklung der jtingeren 
Form wiederholt, und die Aehnlichkeit beschr&nkt sich nicht 
auf einzelne Organisationsyerh3,Itnisse (Existenz des Stieles), sondern 
wiederholt sich auch in den ubrigen anatomischen und morphologi- 
schen Verh&ltnissen. Was in dieser Hinsicht am meisten auf- 
fmit, ist die Existenz der interradialen , den Mund umgebenden 
Ealkplatten, die sogenannten Oralplatten ; diese finden sich bei einer 
Menge fossiler Stielcrinoideen und noch bei einer vereinzelten jetzigen 
Form (Khizocrinus) im erwachsenen Zustande. Bei Comatula werden 
sie in ganz entsprechender Anordnung angelegt und sind in Fig. 125 B 
sichtbar; sie werden hier aber spater von den Badialplatten um- 
wachsen und sind bei der erwachsenen Comatula verschwunden. 

Diese Beispiele beweisen in hinreichender Weise, dass sich in 
der individuellen Entwicklungsgeschichte gewissermaa.ssen ein Bild der 
genealogischen oder phylogenetischen Entwicklung erkennen l&sst. Dieses 
Bild ist jedoch nicht v5llig korrekt ; es ist verzerrt ; es ist sozusagen 
nicht im Planspiegel, sondern im Hohlspiegel gespiegelt. Beispiels- 
weise entwickeln sich ja allerdings bei den Embryonen hOherer 
Wirbelthiere Kiemenbogen und Kiemenspalten , aber es wachsen 
keine Eiemen an den Bogen hervor, und diese mussen doch noth* 
wendiger Weise bei den Vorfahren vorhanden gewesen sein. Die 
Aehnlichkeit ist also keine ganz voUstSudige, und in vielen Fallen 
iet sie noch viel mehr verwischt, als in dem eben angefuhrten. 

Wie erkl&rt nun die Descendenztheorie alle diese Thatsachen? 
In der einzig mOglichen Weise : als das Besultat einer unendlich lange 
sich fortsetzenden Wechselwirkung zwischen den zwei Hauptfaktoren 
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der BilduDgsgeschichte der organischen Welt: der Erblichkeit und 
der Variation. Ein Organismus erbt von seinen Eltern nicht bloss 
die fertige Form, sondern auch dieselbe Entwicklungsweise. Und 
die Faktoren, welcbe die Umbildungen bedingen, es seien nun Slussere 
Oder innere oder beide zugleich, sind selbstverst&ndlich in ihrem Wirken 
nicht nur auf den fertigen Organismus beschr&nkt ; sie wirken ebenso 
gut auf jeder Stufe der Entwicklung. Man denke sicli nun, dass 
die genannten zwei Faktoren zu jedem Zeitpunkt durch eine grosse 
Anzahl von Generationen einander entgegen wirken, und es wird 
einleuchten, dass die erblichen Eigenschaften, sowohl was Bau, als 
was Entwicklung betrifft, nicht in ihrer vollst&ndigen Keinheit be- 
stehen bleiben kOnnen, sondern sich naehr oder weniger verwischen 
mussen. Und deshalb ist es in der Embryologie eine Hauptaufgabe 
geworden : zu unterscheiden, welche Erscheinung auf Erblichkeit und 
welche auf Variation beruht, wenn auf eine bestimmte Stammform 
Bezug genommen wird; und wenn wir wieder das oben angefuhrte 
Beispiel heranziehen, kann mit Sicherheit behauptet werden, dass 
die Eiistenz von Eiemenbogen und Kiemenspalten bei den Embryonen 
hOherer Wirbelthiere auf Erblichkeit, dass dagegen der Mangel der 
Eiemen auf Variation beruht, mit Bucksicht auf die alte, kiemen* 
athmende Stammform; die Eiemen kamen in Wegfall, weil die 
Funktion der Athmung von anderen Theilen des Embryos uber- 
nommen wurde. In Bezug auf diese Verh&ltnisse herrschen ausser- 
ordentlich grosse Verschiedenheiten zwischen den verschiedenen Thier- 
formen: bei einigen l^sst die phylogenetische Entwicklung, so wie 
sie von der Palaeontologie demonstriert wird, sich auch sehr hubsch 
in der individuellen Entwicklung nachweisen; bei anderen Formen 
dagegen ist sie vollkommen unkenntlich geworden. 

Dem im Vorhergehenden Gesagten zufolge kann leicht ein- 
gesehen werden, dass in solchen Fallen, wo die Palaeontologie uns 
ganz im Stiche I9.sst, die Embryologie ein stammesgeschichtliches 
Eriterium ersten Ranges werden kann. Um dieses darzuthun, kann 
sehr passend das dritte der oben angefuhrten Beispiele wieder heran- 
gezogen werden: die Entwicklung der Nacktschnecken des Meeres 
(Nudibranchien). Die Palaeontologie der Schnecken l&sst uns im 
Ungewissen dartiber, ob die nackten oder schalentragenden Formen 
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die &ltesten sind; wir wissen nur, dass einige der schalentragenden 
Formes ein sehr hohes Alter haben, indem mit den jetztlebenden 
recht sahverwandte Formen schon in palaeozoischen Formationen 
auftreten ; von den Nacktschnecken dagegen findet man keine fossilen 
Reste, da sie eben nicht Schalen besassen, die bewahrt werden konnten. 
Vergleicht man nun aber die Entwicklungsgeschichte der Nackt- 
schnecken mit jener der freilebenden Crinoideen und der h5heren 
Wirbelthiere , so wird die einzige rationelle Dentung der kurz 
dauernden Existenz einer Larvenschale diese sein, dass die Nackt- 
schnecken von schalentragenden abstammen mtissen, und zu eben 
demselben Ergebniss hat auch die vergleichende Anatomic gefuhrt.^) 
Es sei nun noch kurz darauf hingewiesen, welche Bedeutung 
die Descendenztheorie mit Rucksicht auf die Deutung der allerersten, 
allgemeinsten Entwicklungserscheinungen des thierischen Eies ge- 
winnt. Es wurde oben auseinandergesetzt, dass das Ei und das 
Spermatozoon zweien conjugierenden einzelligen Organismen gleich- 
zustellen sind. Darwin hat nun den Satz begrundet, dass alle 
mehrzelligen Organismen aus einzelligen abzuleiten sind und gegen 
diese These ist bis jetzt kein ernsthafter Einwand erhoben worden. 
H^lt man nun daran fest, so ist es leicht verst&ndlich, was der 
Furchungsprozess in phylogenetischer Hinsicht fur eine Bedeutung 
hat: er ist eine Wiederholung der Entwicklung des einzelligen zu 
dem mehrzelligen Organismus. Und auch der n&chste Yorgang, die 
Bildung der Eeimblatter, ist von der allgemeinsten Bedeutung. Die 
Keimbl3.tter waren ja bei alien Metazoen homolog, und dieses be- 
deutet im Sinne der Descendenztheorie nicbts Anderes, als dass die 
Keimblatter von einer gemeinsamen Stammform, die eben nur aus 
diesen zwei Blattern (als fungierenden Organen) bestand, vererbt 
sind ; dass solche Organismen wirklich existenzfSLhig sind, wird auch 
noch heutzutage namentlich durch die Hydroidpolypen erwiesen. Diese 
Thiere haben ja nur zwei Fundamentalorgane, die Haut und den 
Darm, in der Form zweier Epithelien, und es ist ein fur die allge- 
meine Physiologic recht befriedigendes Resultat, dass gerade jene 
die ersten Primitivorgane sind: wenn erst eine deckende Haut und 
eine resorbierende Zellschicht vorhanden sind, dann k5nnen spater 
alle die ubrigen Theile : die Organe des Blutumlaufs, der Absonde- 
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rang, der Nerventhatigkeit u. s. w. hinzukommen. — Endlich wurde 
ja im Vorhergehenden ausfuhrlich erOrtert, dass es nicht m5glich 
war, alle die verschiedenen Bildungsweisen des von vielen Autoreu 
noch konventioiiell festgehaltenen ^mittleren Keimblatts" unter einem 
gemeinsamen Gesichtspunkt zu sammeln, und dieses bedeutet im 
Sinne der DescendeDztheorie, dass das, was als ,,mittleres Eeimblatt** 
bei verschiedenen Thierformen bezeichnet wird, in versehiedener 
Weise entstanden und nicht von einer gemeinsamen Stammform er- 
erbt ist. 

Endlich erhalten eine Menge Thatsachen der ^Substitution der 
Organe" und des „Funktionswechsels'' wahrend der Entwicklung des 
Embryos durch richtige Anwendung der Descendenztheorie ihre Er- 
klarung. Wenn z. B. der knorpelige Schadel in der Entwicklung 
der h5heren Wirbelthiere durch einen knOchernen ersetzt oder sub- 
stituiert wird, so ist ja, wie oben erwahnt, dies eine Folge davon, 
dass der knorpelige Schadel bei den Vorfahren der hoheren Wirbel- 
thiere allein vorhanden war und erst spater durch den phylogenetisch 
jiingeren knOchernen Schadel ersetzt und dadurch tiberflussig gemacht 
wurde. Und. um nur ein einzelnes Beispiel aus dem reichen Kapitel 
des Funktionswechsels herauszugreifen : wenn die Urnieren bei den 
hftheren Wirbelthieren zuerst exkretorische Organe sind und spater in 
den Geschlechtsapparat (beim cf als leitende Theile) eingehen, so ist 
dieser Funktionswechsel eine Wiederholung eines Vorgangs, der sich 
in der Stammesgeschichte abgespielt hat. Die Niere der Amphibien 
ist der Urniere der hOheren Wirbelthiere gleichzustellen ; sie fungiert 
bei jenen als Exkretionsapparat, und zugleich wird beim cT <i6r 
Samen von den Hoden durch die Niere in den Uarn-Samenleiter 
uberfuhrt. 



Anmerkungen 

1) Nach His (Arch. f. Aoat. u. Physiol. Anat. Abtb. 1881) und Andereu 
sollen die Eiemenspalten bei Ydgeln und Saugethieren nicht vollstandige Durch- 
brecbungen sein ; in jeder Spalte sollen nur das Ektoderm und das ausgesttllpte 
Entoderm slch dicht an einander legen, eine ddnne, h&utige .Verschlussplatte" 

B e r g h , Entwickelungsgeschichte. X 7 
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bildend. Dieses &ndert doch, wie His selbst zugiebt, nichts an der raorpho- 
logiscben Bedeutung dieser Gebilde. TJeberdies wird die Bicbtigkeit dieser 
Angaben von anderen Autoren bestritten. 

2) Vergl. H. Ludwig, Zeitschr. f. wiss. Zool., Bd. 28-29, 1877—1878. 

8) K. E. V. Baer, ttber Entwicklungsgeschichte der Thiere, Bd. 1. 1828. 
S. 203—204. 

*) C. y. Naegeli, Mechanisch-physiologische Tbeorie der Abstammungs- 
lehre. Manchen 1883, S. 9. 

^) Der von H. y. Ihering (Vergl. Anat. des Neryensystems und Phylogenie 
der Mollusken. Leipzig 1877) gemacbte Versnch, gewisse Nudibranchien (nament- 
lich die Qattung Tetbys) als Urtypus and Ausgangform fQr eine Abtheilong 
der Mollusken (.Platycochliden* oder „Platymalakia'*) anfzustellen, ist g&nzlich 
misslungen und unhaltbar, zum Theil aaf mangelhafte anatomische Beobacb- 
tongen basiert. Durch seine ausgedehnten Erfabmngen fiber die Anatomie 
dieser Tbiere ist mein Vater. im Gegensatz zu y. Ihering, zu dem im Texte 
angegebenen, yon der Entwicklungsgeschichte best&tigten Resultat gekommen. 



XVII 

Kurzer Abriss der Geschicbte der Embryolog^e 

Die Thatsache, dass die Fortpflanzung der Thiere ailgemein 
durch Eier stattfindet, ist erst in verhaltnissmSissig sp&ter Zeit er- 
kanDt worden. Bis Mitte des 17. Jahrhunderts glaubte man, dass 
•die Thiere nur znm Theil sich aus Eiern, z. Th. dagegen aus Samen, 
z. Th. endlich durch Urzeugung (generatio aequivoca) aus 
faulenden Stoffen entwickelten ; letzteres habe besonders fur zahl- 
reiche niedere Organismen voile Geltung. Erst Harvey kam (1651) 
durch eingehende Forschuugen zu dem Ergebniss, dass die Eier bei 
alien Thieren (und Pflanzeu) die ursprunglichen Anlagen darstellen, 
aus denen sich die fertigen Formen entwickeln; er wies die ganz 
jungen Keimblasen der S&ugethiere im (Jterus nach, deutete sie als 
Eier und liess sie aus dem Uterus entstehen; erst Begner de Graaf 
(1672) behauptete die Bildung der Eier im Ovarium, hielt jedoch 
die nach ihm benannten Follikel fur die Eier; das wirkliche Ei der 
Saugethiere wurde ja erst, wie oben erwahnt, von Karl Ernst von 
Baer (1827) entdeckt. 

Ueber die Weise, in der nun der Embryo sich aus dem Ei ent- 
wickelt, hatte man in fruherer Zeit auch ganz andere Yorstellungen, 
als heutzutage. Jetzt sieht man gew5hnlich — von den modernen 
Evolutionisten oder Naturphilosophen wird hier abgesehen — das 
Ei als ein relativ einfach organisiertes Gebilde an, aus dem sich 
Mujier imroer zunehmender Organisationsmannigfaltigkeit der Embryo 
und das fertige Thier entwickelt; diese Grunderscheinung erscheint 
uns heutzutage so einfach, so alltaglich, dass es Demjenigen, der 
«s nicht anders weiss, kaum einfallen wurde, dass daran jemals ge- 
2weifelt worden sei. Man nehme z. B. ein befruchtetes Huhnerei; 

17* 
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darin kann noch nicht die Anlage irgend eines besonderen Theil» 
des HuhDchens erkannt werden, und man kann mit Leichtigkeit 
durch die verscbiedenen Stadien die bedeutungsvollsten Umbildungen, 
durch welche der Embryo und dessen einzelne Theile entstehen, ver- 
folgen. Aber diese einfache Erfahrung war den Forschem in Mherer 
Zeit nicht einleuchtend ; sie ist im Gegentheil erst in einer relati^ 
sp&teren Zeit zum Durchbruch gelangt mid hat erst noch sp&ter allge- 
meine Anerkennung gewonnen. In dem 17. und 18. Jahrhundert waren 
ganz andere Vorstellungen herrschend, ja fast alleinherrschend, n^m- 
lich eine Lehre, die mit einem Worte als die Pr&delineations- 
theorie bezeichnet werden kann. Diese Theorie muss in Eurze 
erw£lhnt werden, da sie in der damaligen Auffassung der Natur- 
erscheinungen eine grosse Rolle gespielt hat. 

Die Pr&delineationstheorie hSlngt mit einer damaligen philo- 
sophischen Lehre genau zusammen, nS.mlich mit derjenigen, dass es^ 
nur wegen der Mangelhaftigkeit unserer Sinne ein Werden zu geben 
scheine, w9.hrend es in der Bealit3,t nur ein Sein, kein Werden gSlbe. 
Wenn also ein Organismus aus einer einfachen Anlage durch eine 
fieihe allm&hlicher Umbildungen zu entstehen scheint, so sei dies^ 
eben nur ein Schein; in der Bealit&t seien aUe die spateren Theile 
des Organismus im befruchteten Eie vorgebildet; nur seien sie in 
diesem Zustande unsichtbar, und den Grund dieser Unsichtbarkeit 
suchte man theils in ihrer Kleinheit, theils in ihrer Durchsichtigkeit. 
Bei der Entwicklung fS.nde also nicht ein wirkliches Werden oder 
Entstehen, sondern nur ein Wachsthum und eine „Auswickelung* 
(Evolution) aus verscbiedenen HuUen statt, in welchen die fertige 
Form eingekapselt liege. Das schien ja in einigen FSillen sehr deut- 
lich zu sein : so hatte man beobachtet, wie die junge Fflanze inner- 
halb der Samenschale mit ihren verscbiedenen Theilen, Keimblattern,. 
Eeimwurzeln und Eeimstengeln eingekapselt liegt ; man kannte auch 
die Erscheinung, wie das Insekt innerhalb seiner Puppenhaut fertig 
gebildet liegt; solche Thatsachen bewiesen ja, wie man meinte, die 
Sache voUstS^ndig. Dabei nahm man aber naturlich gar keine Buck- 
sicht auf die h5chst bedeutungsvoUen Umbildungen, welche das In- 
sekt, resp. die Fflanze durchgemacht haben, bevor sie so weit ent- 
wickelt sind; man hielt sich nur an die erwahnten, isolierten Erschei- 
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suDgen und verallgemeinerte diese sehr konsequeot ; ja man ging in 
der Verfolgimg des Prinzips so weit, dasa die Existenz des Barts 
bei neugeborenen Enaben und des Geweihs bei dem ganz jungen 
Hirsch postuliert wurde, trotzdem keins von beiden erkennbar war. 
Und man ging noch weiter in der Verfolgung des Gedankens. Als 
Eonsequenz der Pr&delineationslehre stellt sich unwillkurlich die 
Frage ein: wo befand sich yor der Befruchtung des Eies der 
schon fertig angelegte Organisnms? und hier theilen sich die Pr9.- 
delineationstheoretiker in zwei Gruppen, n^mlich in Ovisten oder 
Evolutionisten (so z. B. Malpighi), welch e meinten, dass jene 
Anlage schon in dem unbeiruchteten Ei befindlich sei, und anderer- 
seits in Animalculisten oder Praeformationstheoretiker 
(so z. B. Leeuwenhoek), welche behaupteten, dass die Anlage des 
Organismus im Spermatozoon praeformiert sei ; von phantasiereichen 
Beobachtern wurden die Spermatozoon mit Armen und Beinen dar- 
geslellt. Und man ging sogar noch weiter zuruck: zu einem ge- 
wissen Zeitpunkt mussen ja nach der Theorie die Einder im v&ter- 
lichen, resp. mutterlichen — je nach dem eingenommenen Stand- 
punkt — Organismus enthalten sein, und dies kann von einer Gene- 
ration auf die weiter zuruckliegenden ausgedehnt werden; so kommt 
man denn der unter den Naturforschem der damaligen Zeit allge- 
mein verbreiteten Sch5pfungshypothese zufolge auf Adam und Eva 
zurtick, und einer der hervorragendsten Forscher jener Zeit, Albr. 
von Haller versuchte geradezu die Anzahl der gleichzeitig er- 
schaffenen und in die Ovarien der Eva (resp. in die Hoden des 
Adam) eingekapselten Menschen zu berechnen. Indem er das Be- 
stehen der Erde bis zu seiner Zeit auf ca. 6000 Jahre, das durch- 
schnittliche Lebensalter der Menschen auf 30 Jahre, und die Anzahl 
gleichzeitig lebender Menschen auf 1000 Millionen ansetzt, berechnet 
er die Zahl der erschaffenen und eingeschachtelten Menschen auf 
200000 Millionen als Minimum. Eine wie grosse BoUe uberhaupt 
die religi5sen Vorstellungen in der damaligen Naturbetrachtung 
spielten, geht auch daraus hervor, dass Haller in einem Brief an 
C. F. Wolff diesem vorhielt, dass seine Epigenesislehre (vergl. unten) 
fur die Religion gefShrlich werden k5nnte. 
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Der Mann, der zuerst energisch gegen diese eigenthdmlichen 
Vorstellungen der Fraedelineationstheorie auftrat und damit den 
Grand zn der wissenschaftlichen Embryologie legte, war Caspar 
Friedrich Wolff, geb. 1733, gest. 1794. Dieser grosse Forscher 
verdffentlichte 1759, also nur 26 Jahre alt, eine Doctordissertation, 
.Theoria Generationis' betitelt, eins der bedeutendsten Bticher, die 
auf dem Gebiete der Naturgeschichte geschrieben sind. Der Weg, 
der von Wolff in dieser Schrift eingeschlagen wiirde, war nicht 
derjenige der unfrachtbaren Spekulation, sondern derjenige der Be- 
obachtung. Er hatte eine Beihe — soweit die damaligen Unter- 
snchnngsmittel es erlaubten — hOchst genauer Untersuchungen, theib 
nber die Eeimung der Pflanzen und zwar namentlich uber die Bil- 
dnng des Blattes, theils uber die Entwicklung des HUhnchens im 
Ei angestellt, und hatte dadurch die feste Yorstellung gewonnen, 
dass die Praedelineationslehre eine den thats&chlichen Verh&ltnissen 
nicht entsprechende Yorstellung sei; er hatte eingesehen, dass der 
Organismus keineswegs fertig gebildet im Ei vorhanden ist, sondern 
dass er im Gegentheil aus einer kleiuen, blattartigen Anlage durch 
eine Reihe merkwflrdiger Umbildungen, welche er Schritt fur Schritt 
verfolgen konnte, entsteht; er fand auch, dass die einzelnen Organe 
keineswegs gleichzeitig entstehen (wie es die Praedelineationslehre 
verlangen musste), sondern dass z. B. das Centralnervensystem viel 
frtiher als das Herz sich bildet. In einem spSiteren Bucbe (De forma- 
tione intestinorum. 1768—1769) wies Wolff in Bezug auf die Bil- 
dung des Darmes nach, dass dieses Organ (beim Htihnchen) ursprung- 
lich die Form eines flach ausgebreiteten Blattes hat, welches sich 
spater rinnenfSrmig emporhebt und endlich zu einem Bohr sich zu- 
sammenschliesst, und dass die Husseren Oeifnungen, Mund und After, 
erst sehr spat gebildet werden. Wolff erkannte noch viele Ver- 
baltnisse von der allergrOssten Bedeutung, so z. B. die Metamor- 
phose des Blattes im Pflanzenreich und die Zusammensetzung des 
Thierk5rpers aus kleinen Elementartheilen (den Zellen); doch kann 
darauf an dieser Stelle nicht eingegangen werden. Es muss nur 
noch einmal pracisiert werden, was es eigentlich war, wodurch sich 
Wolff so scharf von seinen Vorgangern unterschied. Diese sagten: 
wir sehen zwar nicht das Ding, aber es ist da, es muss da sein. 
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Wolff dagegegen hielt an dem Gesehenen fest, und indem er sah, 
wie in dem Ei ganz allm&hlich durch eine grosse Summe kleiner 
Aenderungen ein Organismus entsteht, proklamierte er: es giebt 
ein Werden, eine Entwicklung. Est Epigenesis. Und indem er 
die Existenz einer wirklichen Entwicklung behauptete und den Nach- 
weis derselben im Einzelnen zu liefem anfing, wurde er der eigent- 
liche SchOpfer der Embryoiogie. 

Wie es mit vielen anderen wissenschaftlichen Entdeckungen 
ging, so geschah es auch mit Wolff's Lehre oder der Epigenesis- 
lehre, wie sie genannt wird : sie vermochte erst sehr lange, nachdem 
sie aufgestellt worden war, ja erst nachdem ihr Urheber gestorben war, 
durchzudringen. fiezeicbnend ist es in dieser Hinsicht, dass Wolff 
in Preussen und zwar in seiner Vaterstadt Berlin keine Stelle er- 
halten konnte, und dass er schliesslich eine Stelle als Akademiker 
in St. Petersburg annehmen musste, wo er bis zu seinem Tode ver- 
blieb. Erst in diesem Jahrhundert kam seine Lehre zu ihrem voUen 
Secht, nachdem zunachst Meckel sein Buch uber die Bildung des 
Darmkanals in's Deutsche fibersetzt hatte (1812), und nachdem 
andere bedeutende Forscher, zuerst Pander und dann vor alien 
Anderen Karl Ernst von Baer (geb. 1792, gest. 1876) den von 
ihm eingeschlagenen Weg weiter verfolgten.^) 

Durch die Th&tigkeit der letztgenannten zwei Manner wurde 
nun die Epigenesislehre vollstSindig durchgefuhrt, und die Beihe der 
Umbildungen, welche der Keim durchmacht, wurde mit einer viel 
gr5sseren VoUst&ndigkeit und Genauigkeit, als man sie fruher ge- 
habt hatte, bekannt; vor allem wurde im Laufe von kurzer Zeit 
ein sehr grosses Material embryologischer Thatsachen zu Tage ge- 
f5rdert. Unter diesen neuen Entdeckungen war die unbedingt wich- 
tigste die Lehre von den Eeimbl9.ttem oder von den den jungen 
Embryo zusammensetzenden Schichten. Pander war der erste, der 
(1817) mit Bestimmtheit aussprach, dass eine der fruhesten Er- 
scheinungen, die sich am Huhnerei bemerkbar machen, eine Spal- 
tung der Keimscheibe in mehrere Schichten oder Blatter ist, deren 
jedes seine bestimmte Bedeutung fur die Entwicklung bestimrater 
Organe oder Organtheile hat, und mit grOsserer Ausfuhrlichkeit und 
Genauigkeit wies v. Baer die wichtigsten Umbilduugen, die mit 
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diesen BUttem stattfinden, nach. Diese Keimbl&tterlehre hat ja, 
wie sich sp^ter herausgestellt hat, eine weit umfassendere Bedeu- 
tung und Tragweite, als man ursprtinglich vorraussetzen durfte. — 
Zugleich hat v. Baer das Verdienst, zur Klarung allgemeiner ent- 
wicklungsgeschichtlicher Begriffe in einem Umfang wie kein Anderer 
weder vor noch nach ihm beigetragen zu haben. So unterschied er 
drei verschiedene Arten von Differenzierung wahrend der Ent- 
wicklung eines jeglicben Organismus: 1. die prim9.re Sonderung, 
die etwa dem entspricht, was wir heute Furchung und Keimblatter- 
bildung nennen ; 2. die histologische Sonderung oder die EntwickluDg 
der Gewebe ; 3. die morphologische Sonderung oder die Entwicklung 
der ausseren Form und der eiDzelnen Organe und Systeme. Diese 
Eintheilung ist sehr naturlich und hat noch heutzutage ihre Be- 
deutung. Femer beschrankte v. Baer sich nicht (so wie Wolff 
und Pander) auf die Entwicklung des Huhncheus; auch er benutzte 
zwar diesen Typus als sein Hauptobjekt, aber er versuchte zugleich 
auf Grundlage der reicheren Erfahrungen das vorliegende Material 
zur Entwicklung der Wirbelthiere und der wirbellosen Thiere zu- 
sammen zu bearbeiten; v. Baer wurde dadurch der Sch5pfer der ver- 
gleichenden Entwicklungsgeschichte, und er gab der Typenlehre ihre 
genetische Begrundung; was Cuvier ftir die vergleichende Ana- 
tomie war, das war v. Baer fur die Entwicklungsgeschichte. Er 
wurde durch sieine allgemeinen Betrachtungen zu der Aufsteliung 
von vier Haupttypen der Entwicklung, den yier damals angenommenen 
Haupttypen der Organisation entsprechend, geftihrt: 1. die strahlen- 
Rrmige, 2. die gewundene. 3. die symmetrische, 4. die doppelt- 
symmetrische oder bigeminale Entwicklung, resp. fur die Strahlen* 
thiere, MoUusken, Gliederthiere und Wirbelthiere eigenthtimlich. 
Diese Eintheilung ist allerdings schon lange als unhaltbar aufge- 
geben, aber das Verdienst, die erste Ordnung der embryologischen 
Thatsachen versucht zu haben, wird doch immer ein bedeutendes 
bleiben. — Auch in anderen Beziehungen haben die allgemeinen Be- 
trachtungen V. Baer's eine ebenso grosse Bedeutung gehabt, wie 
in Bezug auf die Begrundung der Typenlehre, rait welcher sie ubrigens 
in nahem Zusammenhang stehen; auf einen Theil derselben wurde 
im vorhergehenden Kapitel verwiesen. Mit Recht schreibt v. K 5 1 - 
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liker uber v. Baer's Arbeiten, dass sie .unbedingt als das Beste 
bezeichnet werden durfen, was die embryologische Litteratur aller 
Zeiten und V5lker aufzuweisen hat*.*) 

Etwa gleichzeitig mit v. Baer war noch ein anderer grosser 
Forscher, Heinrich Rathke aufgetreten, dem man eine Keihe 
wichtiger Entdeckungen, u. a. diejenige des Vorkommens der Kiemen- 
bogen und Kiemenspalten bei den Embryonen der h5heren Wirbel- 
thiere verdankt. Erst durch die Th&tigkeit dieser M9,nner kam die 
Bedeutung der Entwicklungsgeschichte zum allgemeinen Bewusstsein 
der Naturforscher; man sah ein, dass die Entwicklungsgeschichte, 
wie V. Baer gesagt hatte, ,,der wahre LichttrSger fur Untersuchungen 
uber organische KOrper* ist. Zahlreiche Forscher fingen bald an, 
die Embryologie der Wirbelthiere in alien ihren Einzelheiten zu 
untersuchen, wahrend aus der ersten Halfte dieses Jahrhunderts nur 
wenige grundliche Untersuchungen uber die Entwicklung wirbelloser 
Thiere vorliegen; unter diesen seien genannt: Rathke's Arbeit 
uber hie Embryologie des Flusskrebses (1829), v. K5lliker's uber 
die Entwicklung der Tintenfische (1844) und Lovdn's iiber diejenige 
der Muscheln (1848). In diese Zeit fallen auch die wichtigen Ent- 
deckungen von M. Sars uber die Fortpflanzung und Entwicklung 
zahlreicher Meeresthiere, und Steenstrup ubte durch seine Schrift 
uber den Generationswechsel einen bedeutenden Einfluss auf die 
Lehre von der Fortpflanzung und von der cyclischen Entwicklung 
aus. Bald fingen auch Johannes Muller und dessen SchMer 
an, die merkwurdigen Vorgange bei der Metamorphose vieler niederer 
Seethiere, namentlich der Echinodermen zu untersuchen. Dieses bis dahin 
ganzlich vernachlassigte Feld wurde bald von Joh. Muller in dem 
Maasse durchgearbeitet, dass eine vortreffliche Grundlage fur weitere 
Forschungen geschaffen war. — Als ein Phanomen der allgeraeinsten 
Bedeutung, dessen Entdeckung auch in die erste Halfte dieses Jahr- 
hunderts failt, muss der Furchungsprozess des Eies genannt werden. 
Derselbe (der totale Furchungsmodus) wurde zum ersten Male am 
Froschei von Pre vest und Dumas (1824) beobachtet; die nahere 
Untersuchung des Vorgangs wurde bald von v. Baer und von 
Rusconi ausgefQhrt, und sein allgemeines Vorkommen im Thier- 
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reich allmS^blich nachgewiesen ; die partielle Furchuog wurde von 
Bus con i am Ei der Enocbenfische entdeckt. 

Von allergr5sstem Einfliiss auf die Entwicklung der Embryo- 
logie musste naturlich die grossartige bistologische Reform werden, 
welche Th. Schwann (1839) diirch seine Zellenlehre schuf. Nach- 
dem die Untersuchungen und Theorien von Schwann zu allge- 
meiner Eenntniss gelangt waren, lag die Frage n&mlich nicht fern: 
in welcher Beziehung steht das thierische Ei zur Zellenlehre? und 
wiederum: in welcher Weise entstehen aus dem Ei die Zellen, aus 
welchen sich der E5rper zusammensetzt? und bald waren mehrere 
bedeutende Forscher mit der LOsung dieser Probleme beschaftigt. 
Bekanntlich hatte Schwann selbst angenommen, dass die Zellen 
spontan in einer Interzellularsubstanz entstehen konnten; aber dies 
stellte sich als ein Irrthum heraus ; die eben genannten Fragen 
wurden in viel einfacherer Weise gel5st. Es wurde nachgewiesen, 
dass das Ei selbst eine Zelle ist, ferner dass die Furchungskugeln 
Zellen sind, welche durch die Theilung der Eizelle entstehen', und 
dass die definitiven Zellen des Organismus aus jenen durch fortge- 
setzte Theilungen entstehen. Der Forscher, der mehr als jeder 
And ere zu dieser Erkenntniss beigetragen hat, und der dadurch dea 
Grund zum histogenetischen Theil der Embryologie legte, war Bobert 
Bemak, der (1850—1854) eine umfassende Untersuchung uber die 
Entwicklung der Wirbelthiere, besonders des Huhnchens und des 
Frosches lieferte. 

Ueberblickt man nun den Stand der embryologischen Eenntnisse 
vor etwa 30 jahren, so ist es im hohen Grade auffallend, wie mangel- 
haft die Eenntniss der Entwicklung der wirbellosen Thiere war, im 
Vergleich zu den Erfahrungen, die man iiber die Wirbelthiere hatte; 
es ist dieses ganz naturlich, erstens weil die Wirbelthiere sich immer 
wegen ihrer naheren Verwandtschaft mit dem Menschen eine gr5ssere 
Aufmerksamkeit smgezogen haben, und zweitens, weil ihre Eier und 
Jungen den damaligen Untersuchungsmethoden zuganglicher, als die 
Embryonen wirbelloser Thiere waren. Wahrend man zu dem ge- 
nannten Zeitpunkt schon die Existenz der Eeimblatter bei den 
Wirbelthier-Embryonen kannte und uber die Bildung der Organe 
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aus jenen relativ eingeheDde Erfahningen hatte, sodass schon allge- 
meine S&tze biertlber aufgestellt wurden, so war dagegen das, was 
man uber die Embryologie wirbelloser Thiere wusste, so zerstreut 
imd mangelhaft, dass kein allgemeines Bild der Entwicklung der- 
selben gegeben werden konnte ; ob Eeimbl&tter in ihrer Entwicklung 
auftreten oder nicht, wusste man nicht einmal. W&hrend das ana- 
tomische VerstSlndniss, auch der wirbellosen Typen, immer besser 
geworden war, und das System zahlreiche Verbesserungen erfahren 
hatte — beispielsweise sei die Sonderung der Coelenteraten und 
Echinodermen als selbstst9.ndige Haupttypen durch B. Leuckart 
genannt — so war es doch immer noch anm5glich, sich einen zu- 
sammenfassenden Ueberblick uber die Embryologie der Wirbellosen 
zu yerschaffen. Erst in den letzten drei Dezennien sind die Eennt- 
nisse auch auf diesem Gebiete m&chtig angewachsen. und es waren 
zunftchst zwei bedeutende russiscbe Forscher, Elias Me.tschnikoff 
und Alexander Eowalevsky, welche den Anstoss zu der jetzt 
vorliegenden grossen Beihe von embryologischen Untersuchungen uber 
die Wirbellosen gegeben haben. Beide wirkten durch die Qrund- 
lichkeit und Gediegenheit ihrer Untersuchungen und schafTten bald 
ein grosses Material von Kenntnissen herbei. Metschnikoff 
untersuchte u. a. die Entwicklung der Echinodermen und Nemertinen, 
des Skjrpions, der Insekten, der Medusen und Siphonophoren, der 
Spongien u. s. w., w&hrend Eowalevsky die Entwicklung des 
niedersten Wirbelthieres, des Amphioxus, entdeckte und ihre Aehn- 
lichkeit mit derjenigen der Ascidien nachwies ; er untersuchte femer 
die Entwicklung von Coelenteraten, Bippenquallen, Brachiopoden, 
verschiedenen Wurmern und Insekten, auch von mehreren MoUusken. 
Durch eine konsequente und detaillierte Bearbeitung der Embryologie 
dieser wirbellosen Typen mittels einer verfeinerten Technik gelang 
es Eowalevsky ahnliche Erscheinungen wie bei der Entwicklung 
der Wirbelthiere nachzuweisen und vor allera die Eeimblattertheorie 
auf die Wirbellosen auszudehnen. In dieser Hinsicht haben alle 
spateren Forscher sich ihm angeschlossen.^) 

Im vorhergehenden Eapitel wurde der grosse Einfluss besprochen, 
den die von Darwin (1859) reformierte Descendenztheorie auf die 
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Embryologie ausgeubt hat. Oanz besonders machte sich dieser Ein- 
fluss nach der Verallgemeinerung der Keirablattertheorie durch 
Eowalevsky geltend, indem H a e c k e 1 bald seine bekannte Schrift 
„die Gastraea-Theorie" (1874) verSffentlichte und schnell mehrere 
ahnliche Publikationen folgen liess;*) in diesen Schriften wurde die 
Abstammimg aller Metazoen von einer hypothetischen, aus den zwei 
Keimbld,ttern zusammengesetzten , der Gastrula entsprechenden 
Stammform (Gastraea) abgeleitet. Tiefe oder originale Gesichts- 
punkte sind in diesen Schriften weniger vorhanden; aber die Klar- 
heit der Aufstellungen fftrderte; auch war z. B. die system atische 
Eintheilung der verschiedenen Furchungstypen ein wirkliches Ver- 
dienst, und durch ibren agitatorischen und polemischen Charakter 
riefen diese Schriften eine hochst lebhafte Diskussion hervor — in 
welcher z. B. Semper, Metschnikoff, Agassiz, Claus u. A. 
berechtigte Einw&nde gegen mehrere HaeckeTsche Deductionen 
geltend machten - und veranlassten neue Untersuchungen. Der 
Streit wurde damals mit einer grossen Heftigkeit gefubrt, und erst 
in der spateren Zeit kam man wieder auf eine ruhigere Betrachtung 
dieser Verhaltnisse zuruck. 

1880 — 1881 gab Balfour das erste umfassende Lehrbuch der 
vergleichenden Embryologie heraus, ein epochemachendes Werk, so- 
wohl durch die Gelehrtheit, mit der alle bis dahin erworbenen 
Kenntnisse zusammengestellt waren, wie auch durch die zahlreichen 
allgemeinen Betrachtungen. Spater (1888—1893) haben Korschelt 
und H eider eine auch die neuere Litteratur grundlich berucksich- 
tigende systematische Embryologie ausgegeben und dadurch jedem 
auf diesem Gebiete arbeitenden Forscher einen grossen Gefallen ge- 
than. — Von einzelnen, in den letzten 15 Jahren erschienenen Werken, 
die grossen Einfluss getibt haben, seien nur genannt: 0. u. B. Hert- 
wig's Coelomtheorie (1881), deren Grundgedanke allerdings, wie in 
einera Mheren Kapitel nachgewiesen, als verfehlt gelten muss, und 
die Schrift Kleinenberg's uber die Entwicklung der Anneliden 
(1886), worin die Aufl5sung des sogen. mittleren Keimblattes voU- 
zogen wurde, und worin zahlreiche andere gediegene und anregende 
Betrachtungen sich finden. Auch durch die ausgezeichuete Eritik, 



Geschichtliches, neuere Zeit. 269 

welche er ausubt, ragt Kleinenberg hervor, gerade in. unserer 
unkritischen Zeit; vielleicht gerade deswegen wurde aber diese Schrift 
bis jetzt bei weitem nicht genugend gewurdigt. 

Im Laufe des letzten DezenniuiDS entwickelte sich eine ganz 
neue Kichtung in der Embryologie, welche in der Zukunft sehr 
fruchtbringend zu werden verspricht. Es ist dies die experimentelle 
Bichtnng, deren Hauptresultate in diesem Buche eingehend beruck- 
sichtigt wurden. Ihr Urheber istRo\ix; wichtige BeitrSge in dieser 
Richtung haben ferner Born, Driesch, Chabry, Wilson, 
0. Her twig u. A. geliefert. Besonders wenn es dieser Forschungs- 
richtung gelingt, sich von dem Einfiuss der Naturphilosophie ganz 
frei zu machen und nicht durcb allzu fruhzeitige Generalisierungen 
den Werth ihrer Resultate zu beeintrSchtigen, wird sie eine reiche 
Zukunft fiir sich haben. 

Endlich haben wir noch der auffallenden Erscheinung zu ge- 
denken, dass sich heutzutage wieder eine evolutionistische Schule 
in der Embryologie gebildet hat. In Bezug hierauf kOnnen wir uns 
kurz fassen. Denn diese Schule hat ganz dasselbe Verfahren, wie 
die alten Evolutionisten in Anwendung gebracht: sie verliess den 
Weg der Beobachtung und des Versuchs, um sich der weit be- 
quemeren > Spekulation zuzuwenden. Wie die alten Evolutionisten 
sagten: wir sehen zwar nicht die einzelnen Theile des fertigen Or- 
ganismus im Ei, aber sie mussen doch da sein, so urtheilt man 
jetzt: die Zellen und Zellengruppen des fertigen Organismus mussen 
durch bestimmte kleinste Theilchen im Ei vorgebildet sein, und man 
operiert in der Beweisfuhrung mit einer ganzen Anzahl von Begriffen 
(„Biophoren", „Determinanten", einer „erbungleichen Theilung", eines 
besonderen „Begenerationsplasma'' u. s. w.), von denen es 9.usserst 
fraglich ist, ob sie der Bealit£lt entsprechen. Wir batten an mehreren 
Stellen dieses Buches Gelegenheit, auf die Trugschlusse zu ver- 
weisen, zu welchen diese nativphilosophische Schule gekommen ist, 
und es ist dies kein Wunder ; denn sie bedient sich einer ungesunden 
Methode des Denkens und Forschens.^) 
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Anmerkungen 

1) Eine lesenswerthe Biographie C. F. Wolff*s findet eich in der Jena- 
ischen Zeitschr. f. Mediz. u. Naturwiss. Bd. 4, 1868 (A. Kirchhoff, Caspar 
Friedrich Wolff, seine Leben und seine Bedeutung ftlr die Lehre von der 
organischen Entwicklung). 

^ Y. B a e r 's Hauptwerk ist : Uber Entwicklungsgeschichte der Thiere, Be* 
obachtung und Reflexion, I— II. KSnigsberg 1828—1837. 

s) Als Eowalevsky's Haaptwerk mass genannt werden : Embryologische 
Stndien an WQrniem and Arthropoden (Mem. de Tacad. imper. de St. Peters- 
bonrg. Ser. 7, Tom. 16, No. 12, 1871). 

*) Jenaische Zeitschr. f. Mediz. n. Natarwiss. Bd. 8 — 9, 1874 — 1875. 

5) Vergl. hierzu auch die Schrift 0. Her twig's, Zeit- and Streitfragen 
d. Biologie, I. Preformation oder Epigenese? Jena 1894. 
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Anleitung zu einigen Beobachtungen 
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\ 



1. 

Ftir das Studium der Conjugation der Infusorien ver- 
wende man zunSLchst die Faram&cium-Arten (P. caudatum 
Oder P. aurelia), einigeder haufigstenPaulniss-Infusorien. Maupas 
benutzt, um den Kulturen die genugende Nahrung zu verschaffen, 
eine LOsung von gekochtem Mehl : darin entwickeln sich massenhaft 
Bakterieii, welche die Hauptnahrung der Paramaecien ausmachen. 
Maupas kultiviert die Lfltzteren in kleineren Glasem (die Mehl- 
l5sung muss 5fters erneuert werden). Aus mehreren solchen Kul- 
turen mische man nun zum Zweck der Conjugation einige Indivi- 
duen auf Objekttragern und stelle die Letzteren in die feuchte 
Kammer. Die in der geringen Fltissigkeitsmenge enthaltene Nah- 
rung ist bald verbraucht, und — falls die Kulturen ein ge- 
nugendes Alter batten — die Conjugation tritt bald ein (bei P. Cau- 
da turn ^ngt sie in den letzten Nachtstunden oder in den ersten 
Morgenstunden an und dauert 12—14 Stunden. Als Fixierungs- 
mittel benutzt Maupas Subliraat, Her twig Pikrinessigsaure — 
1 Theil Eisessig auf 100 Theile gesattigter PikrinsaurelOsung — 
als Farbungsraittel verwendet Ersterer Methylgriin, Letzterer Borax- 
karmin. Auch durch einfache Behandlung mit 1 — 2^/oiger Essig- 
saure erhalt man ubrigens brauchbare Bilder; man versaume nicht 
die lebenden Paare (durch Pressung unter einem Deckglas mit Wachs- 
fusscben) zu untersuchen. 

2. 

Die Spermatozoen mussen zunachst in lebendem Zustande 
untersucht werden ; sehr schon sind sie aus den Vesiculae seminales 
der Amphibien (namentlich der Schwanzlurche) zu haben, bei welchen 
sie durch besondere Gr5sse ausgezeichnet sind. Auch untersuche 

Bergh, Entwickelungsgeschichte. iq 
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raan SaraeDfilden einiger wirbelloser Thiere, z. B. von Regenwurmern 
Oder von der Branchiobdella (die an dem Schwanz und an den 
Eiemen des Flusskrebses schmarotzt). Bei den ersteren sind sie in 
reifem Zustande oft in den Samentaschen, in reifem und in unreifem 
Zustande in den Samenblasen zu finden (roan schneide diese Organe 
ab, entleere ihren Inhalt und nehrae ein wenig davon fur die Unter- 
suchung); bei der Branchiobdella steche man einfach das Hoden- 
segment an und lasse den Samen ausfliessen (das Eintrocknen muss 
verhindert werden). Man untersuche die Spermatozoen und ihre 
Entwicklungsstadien theils lebend, theils seize man sie ganz kurze 
Zeit der Einwirkung von Osmiums9.ured^mpfen aus; man kann sie 
nachher durch Alaunkarmin (schnell, unter Deckglas) farben. In 
dieser Weise erhalt man Bilder ahnlich der Fig. 14. 

a. 

Fur das Studium der Entwicklung der Spermatozoen 
von Ascarisraegalocephala prapariere man schnell die Hoden- 
rOhren heraus und behandle sie theils (kttraere Zeit) mit Sublimat, 
theils (langere Zeit) mit Platinosmiumessigsaure (Hermann 'scher 
Flussigkeit) , in welch letzterem Falle sie am besten mit rohem 
Holzessig nachbehandelt werden. Ersteres Verfahren ist fQr das 
Studium des Chromatins, letzteres f&r das Studium der achromati- 
schen Substanzen zweckmassiger. In beiden Fallen werden Stucke der 
verschiedenen Abschnitte der Hodenrdhren in Hamatoxylin gefSirbt, 
in Paraffin eingebettet und auf dem Mikrotom in sehr dunne Schnitte 
zerlegt. 

4. 

Die Bildung der Richtungsk5rperchen studiert man 
am lebenden Objekte am leichtesten bei Seesternen. Schuttelt man 
ein reifes Ovarium eines Seesterns in Seewasser, so fallen zahllose 
Eier heraus, und viele derselben fangen sofort an, ihren Keifungs- 
prozess durchzumachen. Man beobachtet, wie das Eeimblas- 
chen undeutlich wird und seine scharfe Grenze verliert, wie 
ferner der Eeimfleck schwindet, und wie eine Spindel sich ausbildet, 
«ndlich wie die RichtungskCrperchen hervorgetrieben und ausgestossen 
werden. Das geht alles im Laufe von 2—3 Stunden vor sich. Eier 
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in den verschiedenen Stadien kOnnen in Pikrinessigsaure fixiert uud 
in Boraxkarmin ge^bt werden. — Fur Ascarismegalocephala 
«mpfiehlt es sich, die EirOhren 24 Stunden in der Fikrinessigs&ure zu 
lassen (da die Membranen der Eier sehr schwer durchdringbar sind) 
und sie nach F&rbung mit Boraxkarmin in Glycerin zu untersucben. 

5. 

Kunstliche Befrucbtung l&sst sich bei verscbiedenen 
ivirbellosen Tbieren (Seestemen, Seeigeln, Rdbrenwurmem, Cbiton, 
Patella, Limulus u. a.), sowie aucb bei vielen Fiscben und 
Ampbibien ausfubren. Fur das Studium der Befirucbtungsvorg9.nge 
bieten unter den genannten Tbieren die Ecbinodermen die besten 
Objekte dar. Die kunstlicbe Befrucbtung wird bier in folgender 
Weise ausgefubrt Die, wenn reif, mit Eiern prall gefuUten, trau- 
bigen Ovarien der friscb eingefangenen Thiere werden in einer 
Scbale mit reicblicbem Meerwasser gescbuttelt, wodurcb die — mit 
blossem Auge als kleine, weisse Ftinktchen sicbtbaren — Eier 
massenweise herausfallen ; gr5ssere Gewebstucke mtissen entfernt 
werden, da sie leicht FSlulniss veranlassen. Nun entleert man in 
ein anderes Gef^ss mit reicblicbem Wasser einen reifen Hoden 
in ganz derselben Weise; der Same entquillt ibm in Form dicker, 
weisser Wolken. Der Same wird nun in dem Wasser umgerubrt 
und einigermaassen gleicbm&ssig vertbeilt, und man giesst danacb 
eine ganz kleine Menge von diesem Sperma-baltigen Wasser in 
die die Eier entbaltende Scbale dber. Die Spermatozoen sind bei 
den Seeigeln im Laufe von 5—10 Minuten nacb der Yermiscbung 
von Eiern und Samen in die reifen Eier eingedrungen ; die erste 
Furcbung ist scbon nacb IV4— 1V« Stunde voUendet. Die ver- 
schiedenen Stadien der Befrucbtung studiere man nun tbeils an den 
lebenden Objekten, tbeils nacb Fixierung und F&rbung: alle 5 bis 
10 Minuten legft man eine grossere Menge von Eiern in Pikrinessig- 
saure und f3.rbe sie spater in Boraxkarmin. 

6. 
Polysperme Befrucbtung von Seeigeleiern kann leicbt 
nnd einfacb in folgender Weise zu Stande gebracbt werden. Die 
friscb entleerten Eier kommen (5 Minuten bis 1 Stunde) in eine 

18* 
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0,5®/oig6 LOsung von Chloral in Meerwasser, warden daraus wieder 
in frisches Wasseu gebracht und nun in gew5hnlicher Weise be- 
fruchtet. Schon am firischen Objekt sind die zahlreichen Strahlungen 
im Dotter bemerkbar; man beachte auch die bald eintretende, ab- 
norme Furchung. Fixieren und Farben wie bei 5. 

7. 

Die Beifung und Befruchtung des Eies von Ascaris 
megalocephala unterlasse man nicht zu untersuchen; das Mate- 
rial ist dberall und zu jeder Jahreszeit zu haben. Die Eir5hren 
werden den ganz frischen, lebenswarmen Thieren entnommen und 
entweder 24 Stunden lang in Pikrinessigsaure fixiert, woraus 
sie in 70^/oigen Alkohol (der wShrend 24 Stunden mebrmals ge- 
wechselt wird) ubertragen und in Boraxkarmin gefSrbt werden, oder 
sie werden einige Stunden in einem Gemisch von 5 Tbeilen Alc» abs. 
und 1 Theil Eisessig fixiert, woraus sie auf wenigstens 24 Stunden in 
eine Farbfliissigkeit von folgender Zusammensetzung ubertragen 
werden: Vesuvin 74?^ Malachitgrun ^Ugr^ Aq. destill. lOOgr, 
Glycerin 10 gr. In beiden Fallen erfolgt die Untersuchung in 
Glycerin, das man verdunnt zusetzt und allmahlich konzentrierter 
werden lasst; beide Verfahren ergeben vortreffliche Bilder. Wenn 
man Eier verschiedenen Stellen der Eir5hre entnimmt, erhalt man 
die verschiedenen Stadien der Keifung und Befruchtung ; die Eihullen 
sind so derb, dass man (um die Eier nur in einer Schicht zu er- 
halten) das Fraparat mit dem Nagel stark quetschen kann. In dem 
Vesuvin-Malachitgrungemisch werden die Chromosomen intensiv braun,. 
die Attraktionsspharen und Centrosomen grun. Man beachte auch 
die merkwurdig geformten Spermatozoen. — Von den Keimzonen 
und Wachsthumszonen der Hoden- und Eir5hren mussen, wie schon 
erwahnt, nach passender Fixierung feine Schnitte angefertigt werden. 

8. 

Man studiere sorgfaltig die verschiedenen Arteu der Furchung. 
Die aequale Furchung lasst sich an den Eiern vieler Hydroidpolypen 
und Medusen sehr gut beobachten, die adaequale Furchung an 
Echinodermeneiern nach vorgenommener kunstlicher Befruchtung (5)» 
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XJin solche kleinere Eier ISTngere Zeit am Leben zu erbalten, era- 
pfiehlt es sich, dieselben Iq eine kleine feuchte Karamer unter dem 
Mikroskop auzubringen : an dem Objekttrager wird zu diesem Zwecke 
eiu kleiner, geschliffener Glasring festgekittet, und an dessen oberer, 
geschliffenen Flache das Deckglas mit einem h^ngenden Wasser- 
tropfen, in dem die Eier sich befinden, angebracht; in dem Raum 
unterhalb des Deckglases wird auf den Objekttrager ein kleiner 
Algenfaden mit Slusserst wenig Wasser gelegt, damit die Luft die 
gentigende Feuchtigkeit babe. In dieser Weise lassen sich die Eier 
stundenlang lebend beobacbten. Fixieren kann man sie meistens in 
sehr dlinner OsmiumsSure oder in Flemming'scher Flussigkeit. 

Als Beispiele der inaeqnalen Furchung benutzte man zunS^chst 
Amphibieneier (Frosch, Tritom; vorzugliche Objekte sind auch 
Eier von Blutegeln (Nephelis, Clepsine) und von Schnecken 
(z. B. Plan or bis). Bei grosseren Eiern darf man sich nicht auf 
die Beobachtung des lebenden Eies beschranken, sondern man muss 
die Eier fixieren (z. B. in Chromsaure, Osmiumsaure oder in Flem- 
ming'scher Fliissigkeit), in Alkohol harten und auf dem Mikrotom 
schneiden ; bei der Einbettung in Paraffin ist auf eine sehr genaue 
Orientierung zu achten, wobei auf die Lehrbucher der allge- 
meinen mikroskopischen Technik verwiesen werden muss. 

Fur die Untersuchung der superficialen Furchung sind die leicht- 
zuganglichsten Objekte die Eier der viviparen Blattlause. Zerzupft 
man die ganzen Thiere in physiologischer Kochsalzl6sung, so be- 
kommt man Eier und Embryonen in verschiedenen Stadien zu 6e- 
sicht, und darunter auch solche, die der Fig. 54 ahnlich sind. Auch 
kann man die ganzen Blattlause durch heisses Wasser tddten und 
nach Harten in Alkohol in Paraffin schneiden ; auch in den Schnitten 
finden sich haufig Eier in der Furchung. Die Furchungen der meisten 
Eier von Insekten und Crustaceen kOnnen nur an Schnitten unter- 
sucht werden. . 

Fiir das Studium der discoidalen Furchung endlich sind die 
sch5nsten Objekte, die ich kenne, Eier von Tintenfischeu (Sepia, 
Loligo), welche man am Mittelmeer im Fruhjahr in grosser An- 
zahl haben kann. Nach Behandlung der Eier z. B. mit Pikrin- 
schwefelsaure lasst sich die Keimscheibe leicht abziehen, und die 



278 Anhanjf. 

Anordnung der Furchungszellen kann mit gr5sster Deutlichkeit er* 
kannt werden. Unter den V5geln ist fur das Studium der Furchimg 
das Hubn weniger zn empfehlen, da die Furchung hier im Eileiter 
zu Ende gebracht wird; besser empfehlen sich Msch abgelegte 
Eier vom Sperling oder Wellenpapagei. 

9. 

Urn die Einwirkung eines st3,rkeren, einseitigen 
Drnckes auf die Furchung der Eier zu untersuchen, kann man 
verschiedene Methoden einschlagen, je nachdem man es mit kleineren 
Oder mit grOsseren Eiern zu thun hat. Was kleinere Eier (z. B. 
Echinodei-meneier) betrifft, so braucht man nur eine mittelstarke 
Borste auf einen Objekttrftger zu legen, dann die befnichteten Eier 
in einem nicht zu grossen Wassertropfen neben jener anzubringen 
und schliesslich ein Deckglas auf Borste und Eier zu legen (so das» 
die Borste nahe an dem einen Bande desselben liegt). Yon der 
Borste nach dem anderen Bande des Deckglases lassen sich dann 
alle m5glichen A.bstufungen der Druckwirkung beobachten. — Will 
man die Druckwirkung auf membranlos gemachte Seeigeleier unter- 
suchen, so kann man nach Driesch dies in der Weise erreichen, 
dass man die Eier in dem Augenblick, wo sich die Befruchtungs- 
membran abhebt (ca. 3 Minuten nach dem Zusatz des Samens) 4 bi» 
5 Sekunden in einem Beagensglas schuttelt; die Membran berstet 
dann (trotz des Fehlens der Membran treten Hberz^hlige Sperma- 
tozoen nicht in den Dotter ein). 

Urn gr5ssere Eier, wie z. B. Froscheier einem genugenden Drucke 
auszusetzen, muss man anders verfahren. Am besten thut man, an 
den Randern eines Objekttragers zwei Glasleisten aufzukitten — die 
zweckmSssigste Dicke derselben ist nach Born etwa 1,4mm — ; 
dann werden aus den irachtigen Eileitem eines Froschweibchens 
einige Eier herausgenommen und — vor oder nach der Befruchtung 
— auf dem Objekttrager angebracht; dann wird ein anderer Objekt- 
trager darauf gelegt, und die beiden Objekttrager werden nun mit 
Bindfaden oder mit Gummiringen fest aneinander geschntirt (Hert- 
wig befruchtet die Eier in Uhrschalchen vor dem Komprimieren, 
Born erst nach vorgenommener Kompression). Einige der gepaarten 
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Objekte stelle man vertical, andere horizontal und beobachte nun 
den abweichenden Verlauf der Furchung. Zum Fixieren und Harten 
solcher Eier kann man sie mit den sie druckenden Flatten zusammen 
in dunne ChromsaurelSsung (Vj—Va^) ©inlegen. 

10. 

Zum Zweck des Destruierens einzelner Furchungskugeln des 
Frosches verfahrt Roux folgendermaassen : die den Eileitern ent- 
nommenen Eier werden kunstlich (mit Samen aus den Hoden oder 
aus den Yesiculae seminales) in einer flacben Schale mit wenig 
Wasser befruchtet; das Wasser wird damach abgegossen, und nach 
2^2—3 Stunden (bei gew5hnlicher Zimmertemperatur) beginnt die 
erste Furche sich zu zeigen ; 20 Minuten danach kann man operieren. 
Zu diesem Zweck wird eine Nadel mit einer wenig oberhalb der 
Spitze befindlichen Messingkugel empfohlen; Kugel und Spitze der 
Nadel werden uber einer Flamme erwarmt und nun rasch in das 
Ei (parallel der ersten Furche und oberhalb des Aequators) einge- 
fHhrt; der Kern der einen Furchungszelle wird, falls die Nadel in 
seine unmittelbare Nahe kommt, durch Warme getSdtet. Man 
wiederhole den Versuch raehrmals, an verschiedenen Eiem; dadurch 
hat man eine gr5ssere Sicherheit dafur, dass der Versuch jedenfalls 
an einigen Eiern gelingt (anfangs gelang der Versuch nur an 20 ^/q, 
spater an 80 ^/^ der von Roux operierten Eier). Eine halbe Stunde 
nach der Operation werden die Schalen zugedeckt; nach weiteren 
anderthalb Stunden wird Wasser auf die Eier gegossen. Am Abend 
und am nachsten Tag k5nnen die nur halb gefurchten Eier unler- 
sucht werden. Sie k5nnen in verschiedenen Stadien in Chromessig- 
saure Oder in dtinner Chromsaure fixiert werden. Naheres hieriiber 
bei Roux, Anat. Anz., Bd. 9, 1894, No. 8—9. 

Um die Destruktion von Furchungszellen an den viel kleineren 
Eiern der Ascidien zu erzielen, ging Chabry folgendermaassen vor. 
Er saugte die Eier in eine sehr feine, glaserne Capillarrohre ein, brachte 
dieselbe unter dem Mikroskop an und konnte nun mittelst einer 
h5chst feinen Glasnadel die eine oder die andere Furchungskugel 
des in der R5hre festsitzenden Eies unter dem Mikroskop anstechen. 
Fur Naheres uber seine Apparate muss auf das Original verwiesen 
werden (Chabry, Journ. de Tanat. et de la physioL Tom. 23, 1887). 
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Auch durch Schutteln der befruchteten Eier von Amphioxus 
Oder von Echinodermen in einem Keagensglas lassen sich eiuzelne 
Furchungskiigeln isolieren und kann die Entwicklung solcher weiter 
verfolgt werden (die Isolation geschieht bei Araphioxus durch viel 
weniger heftiges Schutteln als bei den Seeigeln). Durch Schutteln 
unbefruchteter Eier von Seeigeln konnen auch kernhaltige und 
kernlose Bruchstiicke isoliert und nachtraglich kunstlich befruchtet 
werden. 

11. 

Fur das Studium der Keimblatterbildung durch Immi- 
gration und Delamination miissen Eier von Medusen ver- 
wendet werden (man vergl. die Zeit der Kiablage verschiedener 
Formen bei Metschnikoff, Embryol. Studien an Medusen). Theils 
mussen die lebenden Eier und Larven studiert werden; theils kdnnen 
sie durch Osmiumsaure (in Darapfform oder fliissiger Form) getOdtet 
werden (will man sie durch Osmiumdampf todten, legt man einfach 
einen Objekttrager mit dem die Eier enthaltenden, kleinen Wasser- 
tropfen nach unten iiber die Oefifnung einer Flasche mit Osmium- 
saure). Solche abgetOdtete Embryonen werden theils — in optischen 
Durchschnitten — als Ganzes betrachtet, theils durch leises Klopfen 
auf das Deckglas zerzupft, so dass einzelne Gruppen von Zellen 
isoliert werden ; letztere Methode ist die beste, um die verschiedenen 
Stadien der Immigration der Zellen zu beobachten. 

Fur die Untersuchung der Gastrulation durch Einstul- 
pung sind ausgezeichuete Objekte die Echinodermen (Eier von See- 
igeln und von Seesternen, welche kunstlich befruchtet werden). Bei 
dem gew5hnlichen Seestern der nordischen Meere (Asteracanthion 
rub ens) ist die Einstulpung bei einigermaassen warmer Temperatur 
schon zwanzig Stunden nach der Entleerung der Eier deutlich; bei 
Echinus miliar is ist die Schnelligkeit der Entwicklung eine 
ahnliche. Ein anderes ausgezeichnetes Objekt ware Sagitta; ge- 
schlechtsreife Sagitten legen ihre Eier in Glasern mit Meerwasser 
haufig ab, in welchen sie gehalten werden; schon nach einigeu 
Stunden sind oft Eier zu finden. Diese mussen lebend untersucht 
werden. — Fur das Studium der Epibolie ist ein vorzugliches 
Objekt das Ei der Malermuschel ; die Eier dieses Thieres werden 
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im Fruhjahr in den ausseren Kiemen des Mutterthiers gefunden. 
Fixierung in schwacher Osmiumsaure (sehr kurz), Untersuchung in 
Glycerin. 

Gr5ssere Eier, an denen die Keirabl&tterbildung untersucht werden 
soil, mussen auf dem Mikrotom geschnitten werden; dabei ist auf 
eine sehr genaiie Orientierung der Objekte ganz besonderes Gewicbt 
zu legen. Bei langlichen Eiern (wie Insekfeneiern), an welchen auch 
die Gastrula-Einstulpung in der Form einer langen Rinne auftritt, 
ist die Orientierung naturlich sehr leicbt; bei kugligen Eiern be- 
reitet sie aber oft Schwierigkeiten, und das Ei muss mittelst einer 
erw^rmten Nadel in dem flussig gehalteneu Paraffin in eine be- 
stimmte, gleich zu notierende Lage gestellt werden. Als Objekte 
seien empfohlen: die Eier- des Wassersalamanders (Triton punc- 
tatus), diejenigen des Kohlschmetterlings (Pieris brassicae); 
erstere k5nnen in Chromessigsaure, letztere in heisser Pikrinschwefel- 
siure tixiert werden; bei letzteren muss gleich nach der Fixierung 
die derbe Eihaut abprapariert werden. Ferner: die Eier von Clep- 
sine Oder Rhynchelmis (letztere wird im Winter geschlechts- 
reif, und das Material ist nicbt iiberall zu haben); diese sind in 
Chromessigsaure oder in Flemmiug'scher Flussigkeit zu fixieren. 

Fur die richtige Orientierung der Keimscheibe des Vogeleies 
hat Duval folgende, sehr sinnreiche Methode angegeben. Es war 
eine Schwierigkeit, die zu tiberwiuden fruher Niemanden gelungen 
war, die kreisrunde Keimscheibe des Hiihnereies fur das Schneiden 
in bestimmter Weise zu orientieren. Duval ging nun davon aus, 
dass in der weit uberwiegenden Anzahl der Eier (ca. 90 ^/q) der 
Embryo eine bestimmte Stellung in Bezug auf die Axe des Eies 
einnimmt: er liegt quer zum langsten Durchmesser des Eies, in der 
Art, dass seine linke Seite dem stumpfen, seine rechte Seite dem 
spitzen Pole der Eischale zugekehrt ist; und er schloss nun sehr 
richtig, dass diese Orientierung aller Wahrscheinlichkeit nach auch 
fur die friiheren Stadien gelten musse (was denn auch durch seine 
Untersuchungen sich bestatigte). Nur sehr selten liegt der Embryo 
ein wenig schrag, und ausserst selten liegt er quer, aber umgekehrt, 
mit der linken Seite gegen den spitzen Pol, oder endlich in der 
Langsrichtung der Eischale. Um nun ein richtiges Merkmal dafur 
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zu haben, wo der vordere und wo der hintere Pol der Keimscheibe 
liegt, bringt Duval (nach Oeffming des Eles an der eiuen Seite, 
wahrend der Dotter noch in der Eischale liegt) ein kleines, aus 
Papier hergestelltes, gleichschenkeliges Dreieck (von genugender 
Grdsse, um die Keimscheibe ganz einzufassen) oben auf dem Dotter 
an, so dass es gewissennaassen eine kleine dreieckige Scbale bildet, 
deren Boden von der Keimscheibe und von dem diese umgebenden 
Dotter gebildet wird (vorber wird mittelst einer Pipette etwas Ei- 
weiss weggesaugt). 1st das Dreieck dem Dotter fest aufgesetzt, so 
wird mittelst einer Pipette 1^/o.igB Osmiumsfture in den von dem 
Dreieck umschlossenen Raum eingegossen; nach eiuigen Minuten, 
weun der Boden des Dreiecks zu dunkeln an&ngt, wird das Ganze 
(mit der Eischale) in ein Glas mit dunner Chroms&ure gebracht; 
nun wird schnell der Dotter von dem Eiweiss und der Schale be- 
freit und mittelst eines sehr konkaven Uhrsch^lchens in eine andere 
Schale mit Chromsaure uberfuhrt, in welcher er noch einige Tage 
verweilen muss; dann ist die Erhartung genugend, um das durch 
seine schwarzliche Farbe scharf markierte Dreieck abnehmen zu 
k5nnen (das Papier fillt in der Chromsaure ab, aber der Boden ist 
nun geniigend deutlich gefarbt). Indem nun das Papier-Dreieck in 
ganz bestimmter Stellung angebracht wurde (z. B. mit der Grund- 
flache dem vorderen Pol der Keimscheibe entsprechend), ist die 
Orientierung des schwarz gewordenen Dotterdreiecks ausserordentlich 
leicht. Es wird in Celloidin eingebettet und in Sagittal- oder Quer- 
schnitte zerlegt. 

12. 

Fur das Studium der Differenzierung der Urgeschlechts- 
zellen bei Ascaris megalocepbala sind die in 7 genannten 
Methoden zu benutzen. Um die weiteren Entwicklungsstadien zu 
erhalten, entnimmt man die Eier frisch der Vulva und bringt sie 
(trocken) in ein Uhrschalchen, worin sie sich weiter entwickeln. In- 
dem man diese Eier in eine Athmosphare von Kohlensaure oder 
von Wasserdampf bringt, kann man die Entwicklung wenigstens 
4 Wochen lang unterbrechen, ohne sie jedoch aufzuheben : werden die 
Eier wieder in die atmospharische Luft gebracht, so geht die Ent- 
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wickluDg wieder an, wie die Experimente von Hallez gezeigt 
haben (Mem. de la soc. des sc. 'de Lille. Ser. 4, Tom. 15, 1885). 
Bei jungen, aus den Cocons herausgenommenen Kegenwurmern 
(die nahe dem Ende des Coconlebens siud) erkennt man an Sagittal- 
schnitten (nach Fixierung in Flemming 'scher Flussigkeit, Sublimat 
Oder Pikrinschwefelsaure) die v5llig gleieh aussehenden Hoden (im 
9. und 10.) und Ovarien (im 12. borstentragenden Segmente), beide 
grosskernige Urgeschlechtszellen enthaltend und der Hinterseite der 
Dissepimente aufsitzend. In jungeren Stadien lassen sich Geschlechts- 
zellen und Geschlechtsdrlisen nicht erkennen. — Bei 4 Tage lang 
bebrliteten Hilbnchen erkennt man an Querschnitten durch die hintere 
Leibesregion zu jeder Seite des Darms die vorspringende Urogenital- 
leiste ; an der mediaden Seite derselben ist das verdickte Eeimepithel 
(modifiziertes Peritoneum) niit zahlreichen grdsseren Urgeschlechts- 
zellen (,Ureiern") sichtbar. 

13. 

Fur das Studium der Entwicklung des Wirbelthier- 
Nervensystems bildet das.'Huhnchen ein vortreflFliches Objekt. 
Embryonen vom 2. Brutetag (30—48 Stunden) werden in Pikrin- 
schwefelsaure oder in dunner Chromsaure mit dem Dotter fixiert 
und nach Va Stunde Aufenthalt in der Flussigkeit voraichtig vom 
Dotter abpr9,pariert; dann mussen sie einige weitere Stunden in der. 
Fixierungsflussigkeit verweilen. Man betrachte sie dann in toto und 
erkeune die — je nach dem Stadium — ganz oder halb oflFene oder 
ganz geschlossene Anlage des Centralnervensystems, sowie bei alteren 
Stadien die Differeuzierung der verschiedenen Kegionen desselben. 
Auch bereite man Embryonen fur das Mikrotomieren vor und zer- 
lege sie in Querschnitte. Diese sind ^usserst instruktiv; es Usst 
sich an ihnen noch eine Keihe anderer wichtiger, embryologischer 
Verhaltnisse erkennen. 

Zum Vergleich untersuche man jungere Embryonen von Knochen- 
fischen (am besten Lachs oder Forelle), fixiere sie in Pikrinschwefel- 
saure und zerlege sie in Querschnitte. Man beachte die ursprung- 
liche Soliditat zahlreicher Organe (Centralnervensystem, primare 
Augenblase, Liuse u. s. w.), welche bei den meisten anderen Wirbel- 
thieren vom Anfang an hohl sind. 
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Fur das Studium der Entwicklung des Nervensystems der Anne- 
liden sind gute und leicht zugangliche Objekte die Regenwurm-Em- 
bryonen. Junge, ovale Embryonen werden aus dem zahen Eiweiss 
der Cocons mittelst einer Pipette herausgefischt, in physiologische 
Kochsalzldsung gebracht and wenige Minuten in F lemming 'sober 
Flussigkeit fixiert. Nach Auswascben in destilliertem Wasser wird 
die Bauchwand der Embryonen abprSpariert und ungefirbt in Glycerin 
untersucht (das Glycerin muss erst allmahlich konzentrieiiier werden). 
Man erkennt die h^ufig in Theilung begrift'enen Teloblasten und die 
von ihnen ausgehenden Zellreihen, deren mediadste die Aniage des 
Bauchstraiigs darstellt; an gr6sseren Embryonen sieht man jene vorn 
in den Bauchstrang sich fortsetzen. Man fertige auch Querschnitt- 
serien und sagittate LS.ngs8chnittserien an und erkenne an solcben 
zugleich, dass die Anlagen des Gehirns und des Bauchstrangs an- 
filnglich vOllig getrennt sind; auch beachte man die DifiFereuzierung 
der inneren Muskelplatten in Ursegmente und die Spaltung dieser. 
— Ein anderes treffliches Objekt filr das Studium der Teloblasten 
und des Wachsthums durch regelm^ssig angeordnete Zellreihen sind 
die Embryonen von Mysis (auch liier wird der Keimstreifen abpra- 
pariert und kann vor der Untersuchung in to to durch Hamatoxylin 
Oder Alaunkarmin schwach gefSlrbt werden). 

14. 

An Huhnerembryonen studiere man auch die Bildung des Auges 
und des Ohres. Dic| primitiven Augenblasen sind etwa am Ende 
des zweiten Tages sehr deutlich; bei denselben Embryonen ist die 
Aniage des Geh5rorgans eine weit offeue Grube. Am 3. Tag erfolgt 
die Einstillpung der Linse vom Ektoderm aus (oflFene Linsengrube), 
sowie die Bildung des sekundaren Augenbechers durch Einstulpung 
der Augenblase in sich selbst; die Gehorgruben schnuren sich fast 
vom Ektoderm ab. Weitere interessante Stadien am 4. Tage. Be- 
handlung wie bei den Huhnerembryonen in 13. 

15. 

Die Entwicklung und Differenzierung des soge- 
nannten Mesoderms bei den Wirbelthieren studiere man theils 
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an Embryonen von Salamandern (Triton), theils an Huhnerembryo- 
nen (Behandlung wie oben angegeben). Bei letzteren ist der Primitiv- 
streifen schon am ersten Brutetage entwickelt (besonders wSlhrend der 
letzten Halfte desselben) ; die Ursegmente iind Seitenplatten sind am 
2. Tage sehr schOn entwickelt; die weitere Diflferenzierung derselben 
kann dann am 3. und 4. Tage verfolgt warden. Die Dntersiichungen 
sind hauptsiichlich an Querschnitten anzustellen: doch mussen die 
Embryonen in toto als durcbsichtige und undurchsichtige Objekte be- 
trachtet werden, und Langsschnitte mussen auch untersucht werden. — 
Die Bildung der Ausstulpungen vom Blastoporus aus erkennt man 
bei Triton am besten an Horizontalschnitten von Stadien, in welch en 
der Blastoporus schon stark verengt, und die Euckeurinne vor jenem 
sichtbar geworden ist. Die Abgrenzung der Ursegmente findet in 
einem Stadium statt, in welchem die Medullarfurche schon dem Ver- 
schlusse nahe ist; man w^hle also nach Betrachtung von der Ober- 
flache die richtigen Stadien aus und mache Scbnittserien nach ver- 
schiedenen Richtungen. Nach 0. Her twig's Arbeit (Jenaische 
Zeitschr., Bd. 15, 1881, sowie auch: Studien zur Blattertheorie^ 
Hett 5) kann man sich sehr gut orientieren. 

Die beiden von den Brudern Her twig als ^Mesenchym* und 
.Mesoblast* unterschiedenen Arten des sogenannten Mesoderms 
lernt man am leichtesten bei Echinodermen (Asteriden, Echiniden) 
kennen. Bei Seeigeln z. B. fangen die ^Mesenchymzellen'^ schon an, 
in die FurchungshOhle einzuwandem, bevor noch die Gastrula-Ein- 
stulpung recht deutlich geworden ist ; man beachte auch ihre weiteren 
Veranderungen : wie sie ein sch5nes Gallertgewebe bilden und Kalk- 
nadeln abscheiden. Etwa am Anfang des 3. Tages nach der kunst- 
lichen Befruchtung ftngt das blinde Ende des Urdarms an, sich ab- 
zuschntiren und stellt bald eine allseitig geschlossene Blase dar; 
diese zer&llt sehr bald in eine rechte und eine linke Halfte; beide 
wachsen stark an, und die linke zerlegt sich spater in eine vordere 
und eine hintere Halfte, von denen jcne die Anlage des Wasser- 
gefSsssystems, diese, sowie wohl die ganze rechte Blase, Peritoneal- 
blasen sind, deren Hohlraum die spatere Leibeshdhle wird. Diese 
Beobachtungen lassen sich am besten an den lebenden Objekten an- 
stellen. 
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16. 

Fur Studien fiber Resorption und Regeneration der 
Gewebe sind die Larven von Fr5schen und Wassersalamandern 
klassische Objekte geworden. Die Resorption der Gewebe wird an 
Schnitten (Quer- und horizontalen Langsschnitten) durch in ver- 
schiedenen Stadien der Ruckbildung begriffene Schwanze untersucht. 
Die Regeneration kann einfach durch Versuche studiert werden, in- 
dem inan Schw&nze und Gliedmaassen abschneidet; sie wachsen dann 
wieder ganz aus — allerdings vermSgen nur junge Froschlarven 
die Extremitaten zu regenerieren , altere dagegen nicht — und 
man kann die betreffenden K5rpertheile in verschiedenen Stadien 
fixieren und an Schnitten untersuchen (Fixierung in Fiemming- 
5cher Flussigkeit oder in dtinner Chromsaure). 

17. 

Das Experiment, eine Hydra umzustiilpen, wurde gewOhnlich 
in folgender Weise ausgefuhrt: man stulpt die Fussscheibe mittelst 
-einer steifen Borste in die Darmhdhle ein ; indem die Borste immer 
weiter vorgeschoben wird, wird schliesslich der Polyp ganz umgestulpt, 
sodass das Ektoderm nach innen, das Entoderm nach aussen zu 
liegen kommt. In dieser Stellung wird nun das Thier mittels einer 
sehr feinen, silbernen Nadel quer durchbohrt, sodass es sich nicht 
ohne Weiteres wieder umstulpen kann. Nun wird es zu verschie- 
denen Zeitpunkten beobachtet oder es werden verschiedene umge- 
stulpte Thiere an verschiedenen Zeitpunkten in Flemming'scher 
L5sung Oder in Osmiumsaure fixiert und in Schnitte zerlegt. N&heres 
hieruber in den oben citierten Schriften von Nussbaum und Ischi- 
kawa. 
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